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摘  要：总结了光信号（光强、光质、光周期及昼夜节律中光暗变化）对叶绿素含量及其生物合成

途径中相关基因的影响。重点归纳了光信号途径中主要转录因子对叶绿素合成基因的调控机制，强调了

表观遗传修饰在光调控叶绿素合成中的重要作用，以期探索光调控叶绿素积累的有效途径及靶标分子，

为利用基因工程和环境调控手段定向调控有重要生物学功能的叶绿素提供理论基础。 
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Abstract：This review summarized the studies concerning with the effects of light signaling（such as 

light intensity， light quality， photoperiod and circadian rhythm） on Chl accumulation and its 

biosynthesis-related genes. The regulation mechanism of Chl biosynthesis-related genes by transcription 

factors in the light signaling pathway and histone epigenetic modifications were emphasized，which may 

help us to explore effective pathways and target molecules in light-regulation of Chl biosynthesis，and 

promote Chl accumulation via genetic engineering and environmental regulation. 
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叶绿素（Chlorophyll，Chl）是植物进行光合作用的重要色素，其功能是捕获光能并驱动电子传

递到反应中心、将光能进行转化和重新导向（Fromme et al.，2003）。植物 Chl 的形成涉及多个过程，

体内 Chl 稳定与精准合成对植物的生长发育至关重要，因为游离态的 Chl 及其合成过程的中间产物

很容易被光激活，并与氧气发生作用，使活性氧大量暴发，导致植物的生长受到伤害（Chakraborty  
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& Tripathy，1992；Pattanayak & Tripathy，2011）。因此，研究 Chl 的生物合成对保障植物的正常生

长及提高园艺作物的产量具有重要的理论意义和应用价值。 

近年来，光对 Chl 生物合成影响的研究已在拟南芥等模式植物和园艺作物中取得较多的进展

（IIag et al.，1994；Fusada et al.，2000；Kobayashi et al.，2013；Ni et al.，2014），本文对光调控植

物 Chl 生物合成的主要研究进展进行总结，重点从转录调控方面阐释光对 Chl 生物合成的调控机制，

同时总结光对 Chl 合成相关基因的表观调控，探索光调控 Chl 生物合成的有效途径及靶标分子，以

期利用基因工程和光环境调控手段定向调节 Chl 的积累，为提高作物的产量提供理论基础。 

1  光调控植物叶绿素生物合成 

1.1  叶绿素合成途径及其相关酶和编码基因 

植物通过光受体精确分辨太阳光不同的波长、方向、强度和周期等信息变化，经由复杂的信号

感受、传递和响应，调节植物叶绿体发育和 Chl 合成等生物学过程（Jiao et al.，2007）。研究发现，

27 个基因编码的 15 个酶参与植物从 L–谷氨酰–tRNA（GlutRNA）到 Chl.a 和 Chl.b 的形成过程

（Matsumoto et al.，2004；Beale，2005；图 1，表 1）。本文对植物 Chl 生物合成途径（图 1），以及

这一过程中涉及到的酶和编码酶的相关基因进行了归纳总结（表 1），为阐明光对植物 Chl 生物合成

的调控过程奠定基础。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 1  植物叶绿素生物合成途径 

标有数字的箭头为表 1 中所列的酶。 

Fig. 1  Biosynthetic pathway of chlorophyll in plants 

The numbered arrows are the enzymes listed in Table 1. 
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表 1  植物中参与叶绿素生物合成的酶及编码基因 

Table 1  Genes and enzymes involved in chlorophyll biosynthesis in plant 

编号 
Number 

酶 Enzyme 
缩写 
Abbreviation 

基因 
Gene 

别名 
Other  
name 

基因注释 
Locus tag 

1 谷氨酰–tRNA 还原酶 Glutamyl-tRNA reductase GluTR HEMA1 
HEMA2 
HEMA3 

 At1g58290 
At1g09940 
At2g31250 

2 谷氨酸–1–半醛–2,1–氨基变位酶 
Glutamate-1-semialdehyde-2,1-aminomutase 

GSA-AM GSA1 
GSA2 

HEML1 
HEML2 

At5g63570 
At3g48730 

3 δ–氨基酮戊酸脱水酶 δ-Aminolevulinic acid dehydratase  
（胆色素原合酶 Porphobilinogen synthase） 

ALAD HEMB1 
HEMB2 

ALAD1 
ALAD2 

At1g69740 
At1g44318 

4 胆色素原脱氨酶 Porphobilinogen deaminase 
（羟甲基后胆色素原合酶 Hydroxymethylbilane synthase） 

PBGD HEMC PBGD At5g08280 

5 尿卟啉原Ⅲ合成酶 Uroporphyrinogen Ⅲ synthase 
（尿卟啉原Ⅲ共合酶 Uroporphyrinogen Ⅲ co-synthase） 

UROS HEMD UROS At2g26540 

6 尿卟啉原Ⅲ脱羧酶 Uroporphyrinogen Ⅲ decarboxylase UROD HEME1 
HEME2 

UROD1 
UROD2 

At2g40490 
At3g14930 

7 粪卟啉原Ⅲ氧化酶 Coproporphyrinogen Ⅲ oxidase CPOX HEMF1 
HEMF2 

CPOX1 
CPOX2 

At1g03475 
At4g03205 

8 原卟啉原氧化酶 Protoporphyrinogen Ⅸ oxidase PPOX HEMG1 
HEMG2 

PPOX1 
PPOX2 

At5g14220 
At4g01690 

9 Mg–螯合酶 H 亚基 Magnesium chelatase H subunit 
Mg–螯合酶Ⅰ亚基 Magnesium chelataseⅠsubunit 
Mg–螯合酶 D 亚基 Magnesium chelatase D subunit 

CHLH（GUN5）
CHLI 
CHLD 

CHLH 
CHLI1 
CHLI2 
CHLD 

 At5g13630 
At4g18490 
At5g45930 
At1g08520 

10 Mg–原卟啉Ⅸ甲基转移酶 
SAM Mg-protoporphyrin Ⅸ methyltransferase 

MgPMT CHLM  At4g25080 

11 Mg–原卟啉Ⅸ单甲基酯环化酶 
Mg-Proto Ⅸ monomethyl ester cyclase 

MgPMEC CRD1 CHL27 At3g56940 

12 3,8–联乙烯叶绿素酸酯 8–乙烯基还原酶 
3,8-divinyl Chlide 8-vinyl reductase 
（二乙烯还原酶 Divinyl reductase） 

DVR DVR PCB2 AT5g18660 

13 原叶绿素酸酯氧化还原酶 
NADPH：Protochlorophyllide oxidoreductase 

POR 
 
 

PROA 
PROB 
PROC 

 At5g54190 
At4g27440 
At1g03630 

14 叶绿素合酶 Chlorophyll synthase CHLG CHLG  At3g51820 
15 叶绿素酸酯 a 加氧酶 Chlorophyllide a oxygenase CAO CAO  At1g44446 
16 亚铁螯合酶 Ferrochelatase FC FC1 

FC2 
 At5g26030 

At2g30390 
17 血红素氧化酶 Heme oxygenase HO HO1 

HO2 
HO3 
HO4 

 At2g26670 
At2g26550 
At1g69720 
At1g58300 

18 尿卟啉原Ⅲ甲基转移酶 
Uroporphyrinogen Ⅲ methyltransferase 

UPM UPM1  At5g40850 

 

1.2  光照强度调控叶绿素的生物合成 

光照不足会影响植物 Chl 的生物合成，光照过强又会对植物产生光抑制，也抑制 Chl 的合成（何

俊俊 等，2014）。研究发现，黑暗中大多数植物无法合成 Chl（Duanmu et al.，2013）；植物叶片长

期遮光，其 Chl 含量明显下降（华劲松 等，2009）。这是因为黑暗和长期遮光会限制植物的光合碳

同化力和光合作用关键酶的活力，造成植物 Chl 的合成减少，引起叶片褪绿。当植物从黑暗转到光

下时，黄化苗逐渐转绿，因为 Chl 生物合成的许多关键基因发生了变化。研究发现，在植物变绿过

程中，编码谷氨酰–tRNA 还原酶（GluTR）的 HEMA1 及编码谷氨酸–1–半醛–2,1–氨基变位酶

（GSA-AM）的两个基因 GSA1 和 GSA2 逐渐被激活诱导，促进 δ–氨基酮戊酸（ALA）的合成

（Matsumoto et al.，2004；McCormac & Terry，2004）；编码 δ–氨基酮戊酸脱水酶（ALAD）的
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HEMB1（Tang et al.，2012）和编码尿卟啉原Ⅲ脱羧酶（UROD）的 HEME（Mock et al.，1995）明

显增加；同时编码 Mg–螯合酶的 CHLH、CHLI1、CHLI2 和 CHLD 均被光诱导（Stephenson & Terry，

2008）；大麦和烟草中编码 Mg–原卟啉Ⅸ甲基转移酶（MgPMT）的 CHLM 在转录和翻译水平上均

组成型表达，光下几小时内 MgPMT 酶活性迅速增加（Stenbaek & Jensen，2010）；而编码 Mg–原

卟啉Ⅸ单甲基酯环化酶（MgPMEC）的 CRD1 在黄化苗中表达量较低，但在植物变绿过程中却显著

增加（Yang et al.，2015）。 

研究发现，植物中的原叶绿素酸酯氧化还原酶（POR）依赖于光（Yuan et al.，2010，2012），

其将 3,8–二乙烯原叶绿素酸酯（DV-Pchlide）催化为二乙烯叶绿素酸酯 a（DV-Chlide a）或将原叶

绿素酸酯 a（Pchlide a）转化为叶绿素酸酯 a（Chlide a）。目前在拟南芥中已经鉴定到编码 POR 酶

的 3 个基因 PORA、PORB 和 PORC。研究发现，PORA 在黄化苗中有所表达，但植物见光后 PORA

迅速下调，PORA 蛋白也快速降解至消失（Armstrong et al.，1995）；PORB 酶对光不敏感，其基因

和蛋白在黑暗和光下无显著变化；PORC 在黑暗下生长的幼苗中几乎不表达，但在高光强下表达水

平显著增加（Masuda et al.，2003）。黄瓜和豌豆中仅有一个基因编码 POR 蛋白，研究报道，黄瓜

中的 POR 受光诱导，而豌豆中的 POR 在植株变绿的过程中保持不变（Fusada et al.，2000），这表

明 POR 存在物种差异性，光对这些基因的调控作用可能多样化。 

叶绿素酸酯 a 加氧酶（CAO）可以将 Chlide a 转化为叶绿素酸酯 b（Chlide b）。研究发现，拟

南芥中的 CAO 在黑暗下表达量很低，但在光下显著增加（Espineda et al.，1999）；水稻中的 OsCAO1

在光和黑暗下的表达方式与拟南芥的 CAO 表达方式相似，但水稻 OsCAO2 表达量却在光下明显下

降（Lee et al.，2005），这说明在 Chl 生物合成基因中，同一物种同一家族基因的表达方式也可能

不同。含有 Mg2+的叶绿素合酶（CHLG）将 Chlide a 和 Chlide b 催化为 Chl.a 和 Chl.b。黑麦中的 CHLG

在黑暗与光下的转录速率相同（Schmid et al.，2001），但拟南芥中单拷贝的 CHLG 在见光后表达量

逐渐增加（Matsumoto et al.，2004）。以上结果表明，黑暗或长期遮光不利于植物转绿，光通过调

控 Chl 生物合成途径中的关键基因影响 Chl 生物合成。然而，在黄瓜、甜椒等作物中，弱光或短暂

遮光后，叶片中的 Chl 合成却有所增加（Nyitrai et al.，1994；史庆华 等，2005；刘国顺 等，2007；

Sui et al.，2012；李汉生和徐永，2014），其主要原因是减弱光强缓解了强光对植物的光抑制和对 Chl

的破坏，同时植物对弱光做出适应反应，Chl.b 和总 Chl 含量升高且 Chl.a/b 比值降低，这样有利于

植物捕获更多光能，弥补外界光照不足的缺陷（刘国顺 等，2007）。 

强光下，早期光诱导蛋白 ELIPs（early light-induced proteins）迅速增加，进而抑制谷氨酰–tRNA

还原酶 GluTR 与 Mg–螯合酶的亚基 CHLH 和 CHLI，减少自由态 Chl 的生物合成，从而减缓光氧

化胁迫（Tzvetkova-Chevolleau et al.，2007）。Zhang 等（2016）的研究报道，强光下抑制线粒体的

抗氰呼吸会增加质体 NADPH/NADP+的比率，促进 NADP+–铁氧还蛋白（FNR）与叶绿体膜内的易

位子 62（Tic 62）发生蛋白互作，进而阻碍叶绿体蛋白向膜内的运输，致使 Chl 合成酶（如 GluTR、

PBGD、PPOX、CHLH、PORB、CHLG）和叶绿醇合成的香叶酰还原酶 GGR（Geranylgeranyl Reductase）

向膜内的运输受阻，影响叶片中 Chl 的生物合成，使其含量急剧下降（Zhang et al.，2016）。以上结

果表明，植物变绿过程中光强会通过综合调控叶绿体和线粒体间的代谢信号，以及 Chl 合成途径相

关酶和基因的表达来调控植物 Chl 的生物合成。 

1.3  光质调控叶绿素的生物合成 

对植物而言，不同光合色素（如 Chl 和类胡萝卜素）的吸收光谱不同，故光质对光合色素合成

的影响也不同（刘晓英 等，2010）。徐凯等（2005）利用不同颜色薄膜对草莓进行不同光质处理后
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发现，草莓叶片 Chl 的含量为：红膜 > 白膜 > 黄膜 > 绿膜 > 蓝膜。对黄瓜、彩色辣椒、白菜、

叶用莴苣、青蒜苗等的研究均表明，红光有利于叶片中 Chl 的积累，而蓝光则抑制 Chl 的积累，但

蓝光处理可提高 Chl.a 与 Chl.b 的比值，红光可降低该比值（杜洪涛 等，2005；倪纪恒 等，2009；

许莉 等，2010；杨晓健 等，2011；陈祥伟 等，2013）。然而，同一种光质对不同植物 Chl 生物合

成的影响也有所不同。Saebo 等（1995）、Bach 和 Krol（2001）在研究中分别发现，蓝光促进桦树

叶组织和风信子愈伤组织中 Chl 的形成，红光则抑制 Chl 的积累。Kobayashi 等（2013）也在研究中

发现，蓝光下生长的水培莴苣叶片中的 Chl 含量高于红光，但 Fan 等（2013）报道，红蓝光处理较

单色光处理，白菜的叶绿素生物合成前体含量较高，这可能因为不同植物对不同光质的响应不同。

另外，Chl.a 在 430.6 和 660.9 nm 处有吸收峰，Chl.b 在 456.9 nm 和 643.8 nm 处有吸收峰（卢东昱 等，

2006），二者均在红光和蓝紫光区有明显的吸收，同种光质的 LED 灯由于光谱范围的部分差异，可

能会对植物 Chl 合成的作用不同，因此，在试验中明确及限定光谱波长范围是解决上述问题的关键。 

光受体感知自然界不同的光质，参与植物 Chl 生物合成的调控过程。研究发现，远红光和红光

的受体光敏色素 A（phyA）和 B（phyB）均参与 Chl 的生物合成过程。白光下，phyA 和 phyB 不仅

通过正调控 POR 促进 Chl 生物合成（Huq et al.，2004），还通过促进 Chl.a/b 结合蛋白 CAB 的积累

诱导 Chl 的合成（Feng et al.，2014）；红光下，phyB 正调控 Chl 的生物合成（Zhao et al.，2013；Lim 

et al.，2018）；遮阴或低强度远红光下，phyA 突变体的 Chl 生物合成基因（HEMA1、GUN5、CHLM、

PORB、PORC）明显受到抑制（Brouwer et al.，2014；Lim et al.，2018）。但远红光会加速黄瓜中

Chl 的降解（Tucker，1981），这可能与 phyA 介导远红光抑制植物变绿相关（Barnes et al.，1996），

而位于 phyA 信号下游的 TFL2（TERMINAL FLOWER2）蛋白正调控 PORA 和 Chl 的生物合成，tfl2

突变体中 PHYA 表达水平显著上升（Valdés et al.，2012）。以上结果表明 phyA 与 phyB 在远红光和

红光下对 Chl 生物合成的调节作用不同，其机制有待深入研究。 

研究发现，隐花色素（CRY）和向光色素（PHOT）是感知蓝光的两类受体（景艳军和林荣呈，

2017）。CRY 和 PHOT1 介导蓝光诱导 Chl 合酶基因 CLH2 的表达，进而促进 Chl 的生物合成（Banas 

et al.，2011）；而 CRY1、CRY2 和 phyA 介导蓝光对 Chl 结合蛋白 D2 合成基因 psbD 的转录激活（Thum 

et al.，2001），进而维持光系统Ⅱ的正常运行；PHOT 诱导捕光复合体胁迫相关蛋白 LHCSR3 的积

累，启动光系统热耗散机制，缓解强光对植物造成的伤害（Petroutsos et al.，2016）。强烈的紫外光 UV-C

照射会抑制 Chl 的生物合成（Rusaczonek et al.，2015），但低强度的紫外光可以促进 Chl 的合成

（Dhanya & Puthur，2017）。研究发现，番茄 UV-B 受体 UVR8 可以诱导 SlGLK2（GOLDEN2-LIKE2）

蛋白的积累，进而促进叶绿体的发育和 Chl 的生物合成（Li et al.，2018）。以上结果说明，光受体

在光调控植物 Chl 生物合成中起着重要的作用。但光受体不只感受单一波长的光质，因此单一光质

下可能有多个光受体同时参与 Chl 的生物合成，其作用机制及复杂的调控网络值得进一步研究。 

1.4  光周期及昼夜节律调控叶绿素的生物合成 

光周期是指昼夜周期中光照期和暗期的交替变化，光周期现象是植物对光暗循环变化所作出的

响应，该过程涉及到植物感知不同的光照，进而区分日照长短、调节植物体内的生物钟等反应。马

绍英等（2010）以葡萄砧木和变叶葡萄试管苗为试验材料，用不同光周期对叶片色素含量进行研究，

结果表明光周期越短，Chl 合成能力越差。查凌雁和刘文科（2017）研究了红蓝光配比与光周期对

樱桃萝卜生长的影响，结果表明在红蓝光比例一致下，光周期（光/暗）16 h/8 h 较 12 h/12 h 处理显

著提高了樱桃萝卜新叶的 Chl 含量。何蔚等（2018）通过 3 种光周期（光/暗：14 h/10 h、7 h/5 h、

3.5 h/2.5 h）对番茄植株进行处理，发现短日照（7 h/5 h 和 3.5 h/2.5 h）处理的番茄叶片出现缺绿症
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状。另外，番茄幼苗从光周期（光/暗）12 h/12 h 转到 3 h/3 h 下，Chl 合成明显下调，但在辣椒中未

受影响（Chi，2003）。以上结果表明，延长光照时间可以促进叶片 Chl 的积累。为阐明上述作用机

制，Wang 等（2017）在水稻中鉴定到一个控制 Chl 合成途径中 MgPMT 酶活性的天然突变体 ygl18

（yellow-green leaf 18），发现 ygl18 突变后的水稻 Chl 合成降低，但延长光周期后 ygl18 突变体的 Chl

合成显著增加。这可能是 YGL18 蛋白功能在 ygl18 突变体中并未完全丧失，长日照时突变体中产生

了更多的 YGL18 蛋白并催化一小部分 Mg–原卟啉Ⅸ单甲基酯环化酶（MgPMEC）， 终导致了

Chl 的生物合成。另外，编码叶绿体 NADPH 硫氧还原酶的 NTRC 正调控 Chl 的生物合成，光周期

从短日照（8 h/16 h）变为长日照（16 h/8 h）时，ntrc突变体中Chl生物合成降低的现象会被抑制（Lepisto 

et al.，2009）。而编码 DPOR 酶 1 个亚基的 chlB 是短日照下调控 Chl 合成的必需因子（Ueda et al.，

2014）。然而，鲍顺淑等（2007）和刘庆（2015）分别在铁皮石斛和草莓苗中发现，随着光照时间的

延长，铁皮石斛组培苗和草莓叶片的 Chl 含量均表现为先增加后减小的趋势，原因是随着光周期的

延长，叶绿体内光合产物逐渐增加，当超过一定水平后，由于植物暂时不需要合成更多的光合产物，

故通过负反馈作用阻止 Chl 的进一步合成。但也有研究发现，叶菜类（如叶用莴苣、红苋菜、红菠

菜、瑞士甜菜、红甜菜、绿苋菜等）光周期（光/暗）为 12 h/12 h 时的 Chl 含量高于 18 h/6 h 和 24 h/0 h

（Ali et al.，2009；Park et al.，2013），这说明有些园艺植物并非光照时间越长，Chl 合成越多。综

上，适当延长光周期使植物的光合作用时间延长，有利于植物 Chl 的生物合成，但不同植物 Chl 合

成的 佳光周期存在差异性，寻找不同园艺植物适当的光周期是提高园艺作物产量的重要环节之一。 

昼夜节律是指生命活动以 24 h 左右为周期的变动。光受体感知光信号后，通常会将信号传递给

生物钟和节律调节基因，并由其继续将信号向后传递。随着昼夜光照变化，植物对 Chl 的需求也有

所不同（Stenbaek & Jensen，2010）。ALA 作为植物四吡咯生物合成的第 1 个产物，是植物四吡咯代

谢调控的关键步骤，能够有效地控制 Chl 的生物合成。Kruse 等（1997）和 Huang 等（1989）研究

表明，ALA 的合成具有明显的昼夜节律性。宽叶吊兰叶片 ALA 的积累在中午 12：00 时处于 低值，

血红素（Heme）在此时却达到 大值，这是由于 Heme 的积累会导致 ALA 的合成受阻（Vothknecht 

et al.，1988；董立花 等，2015）；此外，黑暗下原叶绿素酸酯（Pchlide）的积累也会导致该代谢过

程受阻，从而使 Heme 在黑暗条件下缓慢增加，抑制 ALA 的合成（Vothknecht et al.，1988；董立花 

等，2015）；而 Mg-proto Ⅸ和 Heme 的 大峰值呈现出此消彼长的现象，表明其在植物四吡咯代谢

网络中存在着明显的竞争关系（董立花 等，2015）。有研究指出，宽叶吊兰中 Mg-proto Ⅸ的昼夜

节律变化与番茄中 Mg-Proto Ⅸ的变化规律相似（Golden et al.，1997）。昼夜节律对植物镁离子螯合

酶各亚基的表达也有调控作用，但调控模式不尽相同。在拟南芥中，CHLI、CHLD 和 CHLH 的表达

都具有相似的昼夜节律性，黑暗到光照下，CHLI、CHLD 和 CHLH 表达达到高峰；在烟草中，尽管

CHLH 和 CHLI 的表达具有相同的节律性，但 CHLD 的表达规律则不同，光照到黑暗的转变时表达

到达 高峰（Papenbrock et.，1999）。昼夜节律不仅可以调控镁离子螯合酶基因的表达，还可以通过

调控叶绿体中游离 ATP 和镁离子的相对浓度来影响镁离子螯合酶的活性。如将菠菜从黑暗转到光

下，其叶绿体基质中游离的镁离子浓度急剧上升（Ishijima et al.，2003），使镁离子螯合酶的构象发

生变化，增强了镁离子螯合酶与其底物和 ATP 的结合能力（Reid & Hunter，2004），进而提高了镁

离子螯合酶的活性，促进菠菜叶片中 Chl 的生物合成。此外，昼夜节律会通过 LHY 和 CCA1 调控

叶绿素 a/b 结合蛋白 2（CAB2）的基因表达，进而影响 Chl 的生物合成（Xu et al.，2007）。以上研

究表明，Chl 的生物合成受到昼夜节律的调控，但其中间代谢产物含量的变化规律部分与昼夜节律

的变化规律并不完全一致。明确昼夜节律对 Chl 生物合成的调控机制，有利于充分利用设施园艺光
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环境调控手段，促进园艺植物的生长和发育。 

2  光信号转录因子对叶绿素生物合成的调控作用 

2.1  光信号转录因子及其靶基因启动子光响应元件 

表 2 中总结了不同物种中对 Chl 生物合成起主要调控作用的转录因子及其靶基因、靶基因启动 
 

表 2  不同物种转录因子对叶绿素的调控作用 

Table 2  Regulation effect of transcription factors of different species on chlorophyll biosynthesis in plants 

转录因子 
Transcription 
factor 

靶基因 
Target gene 

启动子结合位点 
Binding sites in 
promoter 

叶绿素

含量 
变化 
Chl 
content 

物种 
Species 

参考文献 
Reference 

HY5 PORC/LHCA4/GUN5↑ 
CAB1↑ 

G-box (CACGTG) 
Z-box(ATACGTGT 或

ACACATAT) 

↑ 拟南芥 Arabidopsis Catalá et al.，2011； 
Toledo-Ortiz et al.，2014 

PIF1 PORC↑ FeChII↓ G-box (CACGTG) ↓ 拟南芥 Arabidopsis Huq et al.，2004；Moon et al.，
2008；Zhong et al.，2009 

PIF3 GUN5/LHCB2.2/PSBQ
/PSAE1↓ 

G-box (CACGTG) ↓ 拟南芥 Arabidopsis Shin et al.，2009； 
Liu et al.，2013b 

PIF4 PORC/LHCA4/GUN5↓  
NYE1↑ GLK2↓ 

G-box (CACGTG) 
E-box (CACATG) 

↓ 拟南芥 Arabidopsis Toledo-Ortiz et al.，2014； 
Song et al.，2014 

PIF5 SGR1/NYC1↑ G-box (CACGTG) ↓ 拟南芥 Arabidopsis Sakuraba et al.，2014；Zhang 
et al.，2015 

PIL1 PORB/CAO/GLK1↑ 
GLK2↑ 

G-box (CACGTG) 
E-box (CACATG) 

↑ 水稻 Oryza sativa Sakuraba et al.，2017 

FHY3/FAR1 HEMB1/ARC5↑ FBS-box (CACGCGC) ↑ 拟南芥 Arabidopsis Ouyang et al.，2011；Tang et 
al.，2012 

GLK1/2 PORB/CAO/LHCB1/2/
4↑ 
LHCB6↑ 
LHCA1/2/3↑ 

G-box (CACGTG) 
CCAATC 
G-box (CACGTG) 

↑ 水稻 Oryza sativa； 
番茄 Solanum lycopersicum；

辣椒 Capsicum frutescens； 
拟南芥 Arabidopsis 

Waters et al.，2009；Powell et 
al.，2012；Brand et al.，2014；
Sakuraba et al.，2017 

RVE1 PORA↑ EE-box 
(AAAATATCT) 

↑ 拟南芥 Arabidopsis Xu et al.，2015 

CCA1 PORA↑ EE-box 
(AAAATATCT) 

↑ 拟南芥 Arabidopsis Ni et al.，2009 

ABI5 SGR1/NYC1↑ ABRE-box (YACGT) ↓ 拟南芥 Arabidopsis Sakuraba et al.，2014 
ERF13 PPH↑ DRE-box 

(G/ACCGAC) 
↓ 柑橘 Citrus reticulata Blanco Yin et al.，2016 

EIN3 NYE1/NYC1/PAO↑ EBS-box 
[A(C/T)G(A/T)A(C/T)
CT] 

↓ 拟南芥 Arabidopsis Qiu et al.，2015 

ARF10 GLK1↑ ARF-box (TGTCTC) ↑ 番茄 Solanum lycopersicum Yuan et al.，2018 

MYC2/3/4 PAO/NYC1/NYE1↑ G-box (CACGTG) ↓ 拟南芥 Arabidopsis Zhu et al.，2015 

MYB7 SGR1↑ GGATG ↓ 猕猴桃 
Actinidia chinensis Planch 

Ampomah-Dwamena et al.，
2018 

NAC016 SGR1↑ NAC-box 
(TTGGATXXA) 

↓ 拟南芥 Arabidopsis Sakuraba et al.，2016 

NAC046 NYC1/SGR1/SGR2/ 
PAO↑ 

NAC-box 
(TTGGATXXA) 

↓ 拟南芥 Arabidopsis Oda-Yamamizo et al.，2016 

WRKY40 LHCB↓ W-box [TTGAC(C/T)] ↓ 拟南芥 Arabidopsis Liu et al.，2013a 

注：↑ 表示基因上调或叶绿素含量上升，↓ 表示基因下调或叶绿素含量降低。 

Note：↑ indicates the upregulation of chlorophyll genes and content；↓ indicates the downregulation of chlorophyll genes and content. 
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子上的结合位点、Chl 含量的变化等。光信号转录因子主要通过与 Chl 生物合成相关基因启动子上

的光响应元件（如 G-box、I-box、GT1-box 和 ATCTA-box）结合，进而转录激活下游靶基因。利用

PlantCARE 数据库对植物 Chl 生物合成途径中主要基因启动子上的光响应元件进行预测分析，结果

显示大部分 Chl 生物合成基因的启动子上都有多个光响应元件（表 3），这进一步说明植物 Chl 的

生物合成与光信号相关。 
 

表 3  拟南芥叶绿素生物合成相关基因启动子上的光响应元件 

Table 3  Light-responsive elements in the promoters of chlorophyll biosynthesis genes in Arabidopsis 

核心元件 
Core sequence 

叶绿素生物合成相关基因 Chlorophyll biosynthesis genes 

HEMA1 GSA1 GSA2 HEMB1 HEME1 HEME2 HEMG1 CHLH CRD1 DVR PORA PORB PORC CHLG CAO

AAAC-motif
（CAACAAAAACCT） 

0 0 1 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 

ACE（ACGTGGA 或 
CTAACGTATT 或 
AAAACGTTTA 或 
GACACGTATG） 

1 0 0 1 3 2 0 2 0 0 2 0 2 0 0 

AE-box（AGAAACA/TA/T） 4 0 0 0 4 0 3 0 1 0 2 1 0 1 1 
3-AF1 binding site 
（AAGAGATATTT） 

2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

as-2-box（GATAATGATG） 0 1 0 0 1 0 0 1 1 0 0 1 0 4 0 
AT1-motif
（ATTAATTTTACA） 

1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

ATC-motif（AGTAATCT 
或 TGCTATCCA 
或 GCCAATCC） 

0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 

ATCC-motif（CAATCCTC） 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 
ATCT-motif
（AATCTG/AATCC/G/T） 

1 1 0 1 2 1 1 0 2 0 2 1 0 1 1 

Box-4（CACGTT 或

ATTAAT） 
13 1 0 1 1 1 10 2 1 3 0 1 1 2 1 

Box I（TTTCAAA） 2 3 2 0 1 0 3 2 2 3 0 2 0 4 2 
Box II（TGGTAATAA 或

TCCACGTGGC） 
0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 

CATT-motif（GCATTC） 1 0 0 2 1 0 0 0 0 0 0 2 0 0 2 
chs-CMA1a（TTACTTAA） 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
chs-CMA2a（TCACTTGA） 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 
4cl-CMA2b
（TCTCACCAACC） 

0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

G-Box（CACGTC/G 或

CACATGG 或 TGACGTGG） 
0 8 3 0 4 4 7  5 4 3 7 6 7 11 8 

GA-motif（AAGGAAGA 或

AAAGATGA 或

ATAGATAA） 

0 0 1 2 0 1 1 2 2 1 1 2 1 1 1 

GAG-motif
（G/AGAGAG/TT/G） 

1 1 2 0 1 2 0 1 1 5 3 3 3 1 1 

Gap-box（AAATGGAGA） 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 
GATA-motif
（AAGGATAAGG 或

GATAGGA/G 或

AAGATAAGATT） 

0 0 0 1 1 0 0 1 4 0 1 1 2 0 1 

GATT-motif
（CTCCTGATTGGA） 

0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

GT1-motif（GGTTAA 或

AATCCACA） 
0 2 5 0 4 1 2 1 0 1 1 3 0 0 1 

I-box（CTCTTATGCT 或

ATGATATGA 或

CCATATCCAAT 或

GATAA/T/GGG/A 或

TATTATCTAGA） 

1 2 3 1 4 1 0 0 2 0 1 1 2 1 1 
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续表 3 
核心元件 
Core sequence 

叶绿素生物合成相关基因 Chlorophyll biosynthesis genes 
HEMA1 GSA1 GSA2 HEMB1 HEME1 HEME2 HEMG1 CHLH CRD1 DVR PORA PORB PORC CHLG CAO

LAMP-element
（CCAAAACCA 或

CTTTATCA） 

0 0 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 

L-box（CTCACCA/TACC） 0 0 1 0 1 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 
MBS（TAACTG） 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
MNF1（GTGCCCA/T） 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 
MRE（AACCTAA） 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 
rbcS-CMA7a
（GTCGATAAGG） 

0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Sp1（CCG/ACCC） 1 2 2 0 0 1 0 3 1 2 1 0 2 1 0 
TCCC-motif（TCTCCCT） 0 0 0 0 0 0 0 1 0 2 0 0 0 1 0 
TCT-motif（TCTTAC） 3 4 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 2 
Circadian（CAANNNNATC） 3 1 0 3 2 6 0 1 1 1 3 2 3 4 3 

 

2.2  光信号转录因子对叶绿素生物合成的调控机制 

2.2.1  HY5 

HY5（ELONGATED HYPOCOTYL5）是亮氨酸拉链（bZIP）类的转录因子，位于光受体下游，

将光信号传递给下游作用元件。在可见光和 UV-B 的光照条件下，HY5 能够结合到本身基因的启动

子上，促进基因的表达（Abbas et al.，2014；Binkert et al.，2014）。研究发现，HY5 在 GUN5（GENOMES 

UNCOUPLED5）和热激蛋白 HSP90（Heat-shock protein）下游参与 Chl 的生物合成调控（Kindgren et 

al.，2012），作者根据前人研究基础总结模式图（图 2）。而 HSP90 是 Mg-Proto IX 的假定结合蛋

白，其ATP酶活性受到体外四吡咯的抑制（Kindgren et al.，2012）。HY5与PRR5（PSEUDO-RESPONSE 

REGULATORS）协同抑制另一个转录因子 C–重复序列结合因子 CBFA（C-REPEAT BINDING 

FACTORS A）的表达（Noren et al.，2016；图 2），而 CBFA 是血红素激活蛋白 HAP（HEME 

ACTIVATOR PROTEIN）转录复合体的 1 个非功能亚基，可以促进血红素诱导基因的表达，若 CBFA

基因表达受到抑制，其他功能性亚基进入 HAP 复合体中，诱导光合相关核基因 PHOTOSYNTHESIS- 

ASSOCIATED NUCLEAR GENES（PhANGs），如 LHCB 的表达（Zhang et al.，2013）。在

GUN5-HSP90-HY5 信号通路中，HSP90 失活会导致昼夜节律元件 ZTL（ZEITLUPE）转录水平下调

（Noren et al.，2016），而 ZTL 转录活性的下调会诱导 HY5 和 PRR5 的表达，进而抑制 CBFA 表达，

促进 PhANGs 的表达（图 2）。黑暗下，GUN1（GENOMES UNCOUPLED1）质体定位的信号促进

ABI4（ABA INSENSITIVE 4）的表达，ABI4 一方面直接结合到 LHCB 启动子上占据光信号转录因

子 GBF 的结合位点（CCACGT），抑制 LHCB 的表达（Koussevitzky et al.，2007；图 2）；另一方

面，ABI4 直接结合到 COP1（CONSTITUTIVE PHOTOMORPHOGENIC1）的启动子上促进 COP1

的表达（Xu et al.，2016；图 2），E3 泛素连接酶 COP1 随后将 HY5 降解（Osterlund et al.，2000），

抑制 PhANGs 的表达（图 2）。研究发现，植物从黑暗转到光下，光促进了 HY5 蛋白的大量积累，

使 COP1 蛋白逐渐从细胞核转到细胞质中，但光照初期 COP1 并未完全转移到细胞质中（Jang et al.，

2010），细胞核中的 COP1 与 ABI4 互作并将其降解（Xu et al.，2016）；同时，转录因子 HY5 结

合到 COP1 的启动子上抑制其表达（图 2），减少了 COP1 对 HY5 的抑制作用，进而促进了 PhANGs

和 Chl 合成相关基因的表达。光暗变化中，HY5、COP1 及 ABI4 在细胞核与细胞质中的动态过程，

调控了 PORA、HEMA2、FC2 等许多四吡咯合成酶的关键基因（Xu et al.，2016），从而影响了 Chl

的生物合成过程。但 HY5 转录因子对下游 Chl 生物合成靶基因的直接调控作用及机制尚不清楚，值

得深入研究。 
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2.2.2  PIFs 

基本螺旋–环–螺旋转录因子（bHLH）是植物中 大的转录因子家族之一。植物光敏色素互

作因子（PIFs）是 bHLH 家族中的一类蛋白，可直接与光敏色素结合，负调控植物的光形态建成（Shin 

et al.，2009）。目前发现，模式植物番茄中有 8 个 PIFs（Rosado et al.，2016），但其在 Chl 生物合

成中的作用尚不清楚。而 PIF1 和 PIF3 被认为是拟南芥 6 个 PIFs 蛋白（PIF1、PIF3、PIF4、PIF6、

PIF7 和 PIF8）中 主要的光响应转录因子（Shin et al.，2009）。研究发现，pif1 突变体中原叶绿素

酯（Pchlide）大量积累易发生光漂白。因为 PIF1 蛋白可以与 EIN3/EIL1 蛋白互作进而抑制 Pchlide

大量积累（Zhong et al.，2009）。在植物去黄化过程中，PIF1 可以直接调控 CHLH、PORC、CAO、

FC、HO3 等 Chl 合成相关的靶基因，进而影响 Chl 的生物合成（Huq et al.，2004；Moon et al.，2008；

图 2）。值得注意的是，尽管 PIF1 可以直接与 PORC 启动子上的 G-box 结合，并激活 PORC 在黑暗

中的表达，但有研究报道，PORC 仅在光下才开始翻译（Moon et al.，2008），而 PIF1 蛋白在光下

逐渐降解，因此，PIF1 可能不是调控 PORC 表达的 关键因子，其潜在调控因子需要深入挖掘与探

索。由于 POR 家族基因在不同物种及同种物种间均存在多样性（Waters et al.，2009），园艺植物中

不同 PIFs 蛋白是否参与调控不同 POR 家族基因有待进一步研究。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
图 2  光信号对植物叶绿素生物合成基因的调控模型 

Fig. 2  Model of light signaling regulation of chlorophyll biosynthetic genes in plants 

 

黑暗下，PIFs 不仅介导光敏色素 B（PHYB）的降解（Ni et al.，2014），而且直接结合到质体

信号途径 GLK1（GOLDEN2-LIKE）基因的启动子上，抑制它的表达（Martın et al.，2016；图 2），

进而抑制 Chl 合成基因（CHLOROPHYLL BIOSYNTHESIS GENES，CBGs）的表达；光照下，PIFs

蛋白迅速被降解，质体信号途径 GUN1-GLK1 激活，GLK1 和 GLK2 转录因子正调控光合作用相关
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核基因（如 LHCs 等）和 Chl 合成基因（如 HEMA1、CUN4、CHLH 和 CAO 等）的表达，进而促进

Chl 的生物合成（Waters et al.，2009；Martin et al.，2016）。另外，GUN5 下游的质体信号因子 Mg-proto 

Ⅸ结合蛋白 PAPP5（PHYTOCHROME ASSOCIATED PROTEIN PHOSPHATASE 5）负调控 GLK1

和 GLK2 的表达（Barajas-Lopez et al.，2013；图 2），抑制 Chl 的生物合成，因此，转录因子 GLKs

在 Chl 生物合成中也起着重要的作用，但 GLKs 是否直接调控 PORs 基因的表达尚不清楚。 

2.2.3  FHY3 和 RVE1 

FHY3（FAR-RED ELONGATED HYPOCOTYL 3）是远红光信号转导途径中的重要组分，是一

类由古老转座酶衍变而来的新型转录因子，以同源或异源二聚体的形式特异结合在下游靶基因的

FBS（FHY3/FAR1 DNA binding sites）顺式元件上调控基因表达（Ouyang et al.，2011）。研究发现，

光可以诱导 FHY3 和 FAR1 的表达，FHY3/FAR1 转录因子直接结合到 HEMB1 的启动子上激活其表

达，促进植物 Chl 的生物合成（图 2）；在这个过程中，PIF1 会通过与 FHY3 发生蛋白互作来抑制

HEMB1 的表达（Tang et al.，2012；图 2），从而维持植物体内的 Chl 水平，防止过多自由态 Chl

产生引起氧化胁迫。此外，FHY3 还通过激活 ARC5 参与叶绿体发育的调控过程（Ouyang et al.，2011）。 

研究发现，昼夜节律中的其他成分也参与光信号对 Chl 合成的调控过程（Yuan et al.，2016）。

黑暗下，RVE1 直接结合到 PORA 的启动子上激活其表达（Xu et al.，2015；图 2），因此，在过表

达 RVE1 的拟南芥植株中 PORA 的表达显著上调，致使 Pchlide 积累减少；但同时发现，过表达 RVE1

植株中的 GSA2、CHLH、CRD1 表达量均下降，而 HEMA1 却未发生变化（Xu et al.，2015），因此，

RVE1 可能通过调控不同的 Chl 生物合成基因来影响 Chl 的合成。此外，昼夜节律控制的中央振荡

器组分 CCA1（CIRCADIAN CLOCK ASSOCIATED 1）可以与 PORA 启动子上的 EE-box 相结合，

进而激活 PORA 的表达（Ni et al.，2009；图 2）。FHY3 除了直接转录调控 Chl 生物合成靶基因 HEMB1

外（Tang et al.，2012；图 2），还可能与光信号重要转录因子 HY5 及昼夜节律重要组分 CCA1 发生

蛋白互作（Li et al.，2011；图 2），形成蛋白复合体共同调控植物 Chl 的生物合成，明确这些蛋白

复合体在光调控园艺植物 Chl 生物合成中的作用机制及调控网络有着重要的生物学意义。 

3  光对叶绿素生物合成基因的表观遗传调控 

3.1  表观遗传在光调控叶绿素合成中的作用 

光响应中的光信号和氧化还原信号均调控植物核基因的表达，这个过程中除转录因子外，表观

遗传调控（DNA 甲基化、染色质重塑和组蛋白修饰等）也起着重要的作用（Dietzel et al.，2015）。

在光对 Chl 生物合成的调控过程中，表观遗传调控起着重要的作用，依据前人的研究基础，总结（图

3）如下：一是光通过对光信号转录因子的表观遗传调控，进而影响 Chl 生物合成基因的表达（间接

作用）；二是光通过调节表观遗传调控因子直接影响 Chl 生物合成基因的表达（直接作用）；三是

光对光信号转录因子表观遗传修饰的同时，转录因子与一些表观遗传的重要调控因子（如组蛋白甲

基转移酶、乙酰转移酶、去乙酰化酶、染色质重组 ATP 酶等）互作，共同调控 Chl 生物合成基因的

表达。而在这个过程中，组蛋白 N-端赖氨酸残留的甲基化和乙酰化是两种 常见的表观遗传修饰（Li 

et al.，2012）。 

3.2  甲基化与乙酰化 

3.2.1  甲基化及去甲基化 
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通过 Chip-chip 测序分析发现，植物幼苗从黑暗到光下的转化过程中，许多光响应基因和 Chl

生物合成基因启动子上的组氨酸在不同位置（如 H3K4me3、H3K9me、H3K9me2、H3K9me3、

H3K27me3、H3K36me3 等）上发生不同形式的甲基化（Guo et al.，2008；Li et al.，2015）。研究

发现，具有 H3K4me3 修饰作用的跨膜转录因子 PTM 进入细胞核后对 ABI4 基因启动子上组蛋白进

行甲基化修饰（H3K4me3），同时增加 ABI4 启动子上组蛋白乙酰化（H3K9ac 和 H3K14ac）的水平，

诱导 ABI4 的表达（Sun et al.，2011；图 2、图 3）。Li 等（2015）从拟南芥中共鉴定出 728 个组蛋

白甲基转移酶 SDG8 的直接基因靶标，其中约 64%易被光信号激活（Li et al.，2015）；进一步研究

发现，组氨酸甲基转移酶 SDG8 通过改变 Chl 合成基因（包括 HEMA1、PORB 和 CHLM）启动子上

组蛋白的甲基化（H3K36）水平，调控它们的表达（Li et al.，2015）。此外，有研究指出，SWI2/SNF2

染色质重组 ATP 酶 BRAHMA（BRM）与 PIF1 蛋白发生蛋白互作（图 2、图 3），并结合到 Chl 合

成基因 PORC 的启动子上，负调控该基因的组蛋白甲基化（H3K4me3），进而抑制 Chl 的合成（Zhang 

et al.，2017）。而 BRM 向 PORC 基因调控区域的聚集可能是植物为了保证体内适量的 Chl 合成而

产生的一种自我平衡机制，因为在植物幼苗绿化过程中，PIF1正调控PORC的表达（Huq et al.，2004），

为了避免弱光环境下产生过多游离态的 Chl，植物通过招募 BRM 使其抑制 PORC 的表达，进而与

PIF1 形成了拮抗作用。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3  表观修饰在光调控植物叶绿素生物合成中的作用 

Fig. 3  Roles of epigenetic modifications in light-regulation of chlorophyll biosynthesis in plants 

 

3.2.2  乙酰化及去乙酰化 

组蛋白乙酰化和去乙酰化对光调控核基因的表达至关重要（Benhamed et al.，2006）。利用拟南

芥乙酰转移酶 GCN5（GENERAL CONTROL NONDEREPRESSIBLE 5）对全基因组基因启动子进行
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筛选，研究发现，GCN5 可以结合到光响应基因的启动子上，其中也有 HY5 的靶基因（Benhamed et 

al.，2008）。进一步研究发现，HY5 可以与 GCN5 蛋白互作，招募 GCN5 到光响应基因（PhANGs）

和 Chl 合成相关基因（CBGs）的启动子上（Servet et al.，2010；图 2），诱导 H3K9ac 及 H3K27ac

位点处的组蛋白发生乙酰化修饰（Charron et al.，2009；图 3），进而促进这些基因的表达来增强植

物 Chl 的生物合成（Osterlund et al.，2000；Kindgren et al.，2012；Noren et al.，2016；Xu et al.，2016）。

此外，光信号对转录因子 HY5/HYH 启动子上 H3K9ac 位点的组蛋白乙酰化修饰也较高（Charron et 

al.，2009；图 3），这表明光信号不仅可以直接改变 Chl 合成基因的乙酰化水平，而且还可以对光信

号转录因子进行表观修饰，通过两方面的作用影响植物 Chl 的生物合成。研究报道，黑暗下 PIF3

可以直接与组蛋白去乙酰化酶 HDA15 发生蛋白互作（图 2、图 3），招募 HDA15 共同结合到 PIF3

的靶基因上，通过降低这些光合相关基因（PhANGs）和 Chl 合成基因（CBGs）的乙酰化水平及 RNA

聚合酶的活性（图 3），进而抑制 Chl 合成相关基因 CBGs（如 CRD1、CHLH、CHLD）和光合相关

基因 PhANGs（如 LHCB2.2）的表达（Liu et al.，2013b；图 2、图 3）；而 HDA15 对靶基因的去乙

酰化作用依赖于 PIF3，只有 PIF3 存在时 HDA15 才可以结合到 CBGs 和 PhANGs 的启动子上，所以

由黑暗转到光下时，随着植物体内 PIF3 蛋白被降解（Ni et al.，2014），HDA15 也从 PIF3 的靶基因

上解离（Liu et al.，2013b），光合相关基因开始大量表达，进而促进植物 Chl 的生物合成（图 3）。

以上结果表明，表观遗传修饰与设施光环境变化有着密不可分的关系，因此，深入挖掘表观遗传修

饰在光调控 Chl 生物合成中的作用机制，对充分了解设施光环境调控园艺植物 Chl 生物合成及生长

发育有着重要的生物学意义。 

4  展望 

栽培中的光照条件是影响设施园艺作物生长水平的重要因素。气候条件、栽培季节、地理纬度、

设施结构、栽培管理技术等因素对设施内的光照水平有极大的影响。在设施园艺生产过程中，光照

依旧靠自然光照，低温弱光、高温强光极易出现，均不利于植物 Chl 的生物合成，影响其生长发育

和产量的提高。因此，明确光对园艺植物 Chl 生物合成的调控机制，根据实际情况在设施内对园艺

植物的光环境进行合理调控，对生产实际有着重要的应用价值。 

前人借助模式植物，对植物 Chl 生物合成途径中的诸多基因进行克隆、鉴定及功能验证，在光

调控 Chl 生物合成中取得了一系列进展，极大地推进了人们对该领域的认识，然而还有许多问题值

得进一步思考：（1）尽管对于植物在光暗转变过程中 Chl 的合成已有很好的了解，但对于植物如何

区分光的强度及光谱变化还缺乏足够的认识，这就需要在光受体和下游光信号转导两个层面进行深

入研究；（2）由于 Chl 生物合成网络复杂，有较多支路，转录复合体的形成、其对下游基因的转录

以及这些复合体如何受光信号均有待阐明；（3）DNA 甲基化、组蛋白乙酰化和染色质重塑等表观遗

传修饰在光影响 Chl 生物合成过程中的精细调控作用及分子机制值得深入研究；（4）植物生长发育

及逆境响应相关的小 RNA 或非编码区序列是否参与光对 Chl 生物合成的调控过程尚不清楚；（5）

Chl 作为植物进行光合作用的主要色素，目前其生物合成的环境调控因素以光照为主，而在 Chl 形

成特定过程中，光与其他环境因素（如高/低温、干旱、水涝、病虫害等）及内源激素信号（如赤霉

素、乙烯、脱落酸、油菜素内酯等）间如何耦合，进而在转录、转录后、翻译和翻译后等多个水平

上互作仍需深入研究；（6）光对园艺作物，尤其是茄果类、瓜类和叶菜类蔬菜中 Chl 合成关键调控

因子的影响及其分子作用机制亟待研究。 
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以上几方面的深入研究不仅可以遗传改良植物光受体及其信号转导组分，为园艺作物育种提供

理论基础；而且可以通过调控设施园艺光环境，合理调节园艺作物 Chl 的生物合成，进而提高园艺

作物的光合效率、延缓其衰老、增强其环境适应性，这在生产实际中也有着极大的应用价值。 
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