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摘要：光是调节植物生长发育最重要的环境信号因子之一。植物通过光受体感受自然环境中光的强度、方向以及光周期等信

号的变化，从而调控其生长发育过程。光敏色素 A (phytochrome A, PHYA)是植物中唯一的远红光受体蛋白，具有在黑暗下

在细胞质中合成，而在照光后快速入核和降解的特性，并通过多种途径精确调节了植物光响应基因的转录网络。同时，蛋白

质翻译后修饰在调节 PHYA 稳定性和活性的过程中发挥了重要的作用。该文论述了 PHYA 调节光响应基因表达以及 PHYA

翻译后修饰方向的研究进展，并展望了 PHYA 在农作物分子设计育种中的应用前景。 

关键词：光敏色素；光受体；光信号转导；翻译后修饰 

doi: 10.11926/jtsb.4723 

 

Research Progress of Phytochrome A in Regulating Light-responsive Gene 
Expression and Its Post-translational Modifications 
 

DENG Ling1,2,3, LIU Xuncheng1,2* 
(1. South China Botanical Garden, Chinese Academy of Sciences, Guangzhou 510650, China; 2. South China National Botanical Garden, Guangzhou 510650, 

China; 3. University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 

 

Abstract: Light is one of the most important critical factors that regulate plant growth and development. 

Photoreceptors perceive the changes in light intensity, direction and photoperiod to regulate the entire lifecycle of 

plants further. Phytochrome A (PHYA) is the unique far-red light receptor in plants. PHYA is synthesized in the 

cytosol in the dark; upon light illumination, PHYA is translocated into the nucleus and degraded rapidly. PHYA 

precisely regulates the transcription network via multiple pathways. Furthermore, post-translational modifications 

have been shown to play an essential role in modulating the stability and activity of PHYA. The research progress 

on PHYA-mediated transcription and post-translational modifications of PHYA were summarized, and the 

application prospects of PHYA in molecular design breeding in crops were also discuss. 
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光不仅是植物光合作用的能量来源，也是调节

植物生长发育重要的环境信号因子。在长期的进化

过程中，植物形成了极为精细和完善的光感受和信

号转导系统。光受体是植物识别和感受光的重要因

子。在感知环境中光的强度、方向和光周期变化后，

光受体发生定位、翻译后修饰和蛋白水平等生化特

性的改变，通过光信号转导途径调控光响应基因的

表达，并最终调节植物的生长发育过程[1]。目前, 已

经鉴定报道的植物光受体有 5 类：感受红光(620~ 

700 nm)和远红光(700~800 nm)的光敏色素(phyto- 
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chromes, PHYs)，感受蓝光和 UV-A 区(320~380 nm)

的隐花色素(cryptochromes, CYRs)，感受蓝光(380~ 

500 nm)的向光素(phototropins, PHOTs)，感受蓝绿

光(450~520 nm)的 ZTLs (zeitlupes)类蛋白，以及感

受紫外光 UV-B 区(280~320 nm)的紫外光受体(UV 

RESISTANCE LOCUS 8, UVR8)[2]。不同类型的光

受体调控了植物从种子萌发、幼苗形态建成、茎的

伸长直至开花结实的整个生命周期过程[3]。 

作为植物中唯一的远红光受体，光敏色素 A 

(PHYA)具有区别于其他光受体的特性，如幼苗从黑

暗转入照光后，PHYA 快速的从细胞质穿梭至细胞

核并被降解[4–6]。PHYA 在进入细胞核后，通过调控

关键转录因子如HY5 (elongated hypocotyl 5)和 PIFs 

(phytochrome interacting factors)等蛋白稳定性来调

节光响应基因的表达；另一方面，PHYA 也直接结

合到下游光响应基因的启动子区域，并促进或抑制

其基因的表达[7–9]。 

蛋白质翻译后修饰(post-translational modifications, 

PTMs)能调节蛋白质定位、结构、活性、互作以及

生物学功能等，是真核生物生命活动的重要调节方

式，其中常见的有磷酸化、泛素化、甲基化、酰基

化和糖基化等[10]。大量的研究表明，磷酸化和泛素

化等修饰在调节植物光受体生化特性和光信号转

导途径中发挥重要的作用。如光照诱导的磷酸化修

饰影响 PHYA 在细胞中的定位和功能[4,11]，而泛素

化修饰则引起 PHYA 的降解[12–13]；同时，光诱导的

磷酸化修饰增强了隐花色素 CRY1/CYR2 以及向光

素 PHOT1 的激酶活性[14–16]。 

本文主要综述了近年来对光敏色素重要成

员—— PHYA 介导光响应基因表达的作用机制，以

及蛋白质翻译后修饰调节PHYA特性方面的研究进

展，以期为利用光照提高农作物的产量和品质的分

子育种提供理论参考。 

 

1 光敏色素成员及结构特征 
 

拟南芥基因组编码5 个光敏色素家族成员: PHYA、

PHYB、PHYC、PHYD 和 PHYE，其中 PHYA 和 PHYB

为最主要的光敏色素。PHYA 主要感知远红光(700~ 

750 nm)，而 PHYB 则主要感知红光(600~700 nm)。

根据光敏色素在光下的稳定性，通常将其分为光稳

定类型和光不稳定类型，其中仅 PHYA 为光不稳定

类型的光敏色素[17]。光敏色素存在 2 种可逆的活性

形式，即：在黑暗中吸收远红光后的非活性的红光

吸收形式(Pr)，该形式定位于细胞质中，性质稳定

不易降解；另一种为吸收红光后的具有活性的远红

光吸收形式(Pfr)[18–22]。 

光敏色素在细胞质内以脱辅基的形式合成。脱

辅基的光敏色素蛋白不能接收光子，在通过自催化

共价结合四吡咯环色素小分子(PΦB)后，能够组装

成具有完整生物学功能的光敏色素全蛋白[21,23]。植

物光敏色素成员均具有类似的结构域。在蛋白结构

上，PHYA 可分为氨基端(N 端)的光信号感受区和羧

基端(C 端)的光信号传递区域，中间由灵活的铰链区

相连接(图 1)。N 端区域包括 N 端延伸区(NTE)、PAS、

GAF 和 PHY 等结构域，主要负责信号的输入；C 端

区域含有2个PAS的PAS相关结构域(PRD)以及组氨

酸激酶(HKRD)相关结构域，主要负责调控、二聚化

和信号的输出功能[18]；铰链区则可能在光敏色素 Pr

与 Pfr 形式相互转换的过程中具有关键调控作用[4]。

 

 
图 1 PHYA 蛋白的结构域 

Fig. 1 Domains of PHYA protein 

 

2 PHYA 介导的光信号基因表达的作

用途径 
 
在拟南芥中，PHYA 的突变体在持续白光和红

光下表现为野生型的光形态建成的表型，而在持续

远红光下则表现为暗形态建成的表型，说明 PHYA

主要负责远红光信号的感知与传递[24–26]。在持续蓝

光下，PHYA 突变体也表现为长下胚轴的表型，表

明 PHYA 也参与蓝光信号的感受与响应[27–28]。 

前人研究表明，在黑暗条件下，PHYA 蛋白定
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位于细胞质中；在感受光信号后，PHYA 发生结构

变化，在 FHY/FHL 蛋白的辅助下进入细胞核[29]。

研究表明，PHYA 通过多种途径参与调控光响应基

因的表达。首先，入核的 PHYA 与一组特殊的 bHLH 

(basic helix-loop-helix)类型的转录因子发生直接相

互作用。这类与 PHYA 及其它光敏色素互作的转录

因子被称为光敏色素互作因子(PIFs)，包含有多个

成员，PIF1~PIF8，这类蛋白为植物光形态建成的抑

制因子[30–36]。PIFs 类蛋白具有直接结合光响应基因

启动子区域的 G-box (CACGTG)顺式作用元件并调

控其表达的活性。PHYA 与 PIFs 蛋白互作，诱导其

发生磷酸化并最终被泛素化途径降解，进而间接的

调节植物光响应基因表达[30](图 2)。 

其次，研究表明PHYA也能通过调控COP1 (con- 

stitutive photomorphogenic 1, COP1)与 SPA (suppressor 

of phytochrome A)组成的蛋白复合体调节光响应基

因表达。COP1 为一种 E3 泛素连接酶，是植物光

信号转导的主效抑制因子[37–40]。亚细胞定位研究显

示，在黑暗生长的幼苗中 COP1 定位于细胞核；而当

幼苗转入光照后 COP1 穿梭至细胞质中[41]。在黑暗

下，COP1/SPA 复合体与关键的光信号途径转录因子

发生蛋白互作, 如 HY5、HYH (HY5 homolog)、FHY3 

(far-red elongated hypocotyls 3)、HFR1 (long hypocotyl 

in far-red 1)、FAR1 (far-red impaired response 1)和

LAF1 (long after far-red light 1)等，并引起这些转录

因子发生泛素化降解，从而抑制植物的光形态建

成[42–47]。当植物转入照光后，PHYA 进入细胞核，与

COP1/SPA 复合体发生蛋白互作，诱导 COP1 蛋白出

核，抑制其形成有功能的 E3 泛素连接酶复合体，从

而释放了各种转录因子的活性并启动大量光响应基

因的表达[48]；同时，COP1/SPA 复合体也引起 PHYA

蛋白发生泛素化修饰，并最终被降解(图 3)。 

此外，前人通过高通量染色质免疫共沉淀测序

检测, 认为 PHYA可以结合到大量光响应基因的启

动子区域，表明 PHYA 可能不依赖下游 PIFs 转录

因子的形式，而是直接参与调控了光响应基因的表

达[9] (图 2)。最近的研究表明，光激活的 PHYA 和

PHYB 与转录因子 ERF55 和 ERF58 的 DNA 结合结

构域互作，通过阻止它们与靶基因的结合，从而调

控光依赖的种子萌发途径[49]。这些研究充分表明, 

PHYA 以多种复杂的调控途径介导了植物光信号的

转导以及光响应基因的表达。 

 

 
图 2 PHYA 调控光响应基因表达的作用模式。A: 黑暗条件；B: 照光条件。 

Fig. 2 Action model of PHYA regulating light responsive gene expression. A: Dark condition; B: Light condition. 

 
3 PHYA 蛋白的翻译后修饰及调控作用 

 
蛋白质是执行细胞功能的基本单元，通常在表达

后还需要经过不同程度的翻译后修饰才能发挥生物

学功能。近年来的研究表明，多种翻译后修饰，如磷

酸化和泛素化修饰等在参与调节 PHYA 活性、稳定性

以及生物学功能方面发挥了重要的作用[4,11,50–61]。 

3.1 磷酸化修饰 

在生物体内，磷酸化是蛋白翻译后修饰中最为

广泛的共价修饰形式，同时也是原核生物和真核生
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物中最重要的调控修饰形式，对蛋白质功能的正常

发挥起着重要的调节作用[62]。蛋白的磷酸化修饰是

指不同类型的蛋白质激酶(kinase)将 ATP 或 GTP 的

γ位磷酸基团转移到底物蛋白质的氨基酸残基上, 如

丝氨酸(serine, Ser)、苏氨酸(threonine, Thr)和酪氨酸

(tyrosine, Tyr)位点上，而其逆向过程则是由多种蛋

白质磷酸酶(phosphatase)催化调控。 

早期对燕麦的研究表明，黑暗生长的燕麦幼苗体

内的 PHYA 发生磷酸化修饰，后续利用纯化的 PHYA

蛋白进行鉴定，发现磷酸化的位点位于 NTE 区的

Ser-8 和 Ser-18 以及铰链区的 Ser-599 号位点上(图

3)[50]。对这些磷酸化修饰位点的功能分析表明，铰

链区 Ser-599 号位点的磷酸化阻止了燕麦 PHYA 与

其下游信号元件(如 NDPK2)的相互作用[51]，而 NTE

区的 Ser 到 Ala (丙氨酸)模拟去磷酸化突变则能增

加 PHYA 蛋白的稳定性和生物活性[52–54]。研究表明, 

除燕麦 PHYA 对 Ser-8 和 Ser-18 位点能进行自磷酸

化作用外[55–56]，其他的一些因子也参与介导 PHYA

的磷酸化和去磷酸化修饰。如燕麦的丝氨酸/苏氨

酸特异性蛋白磷酸酶 FyPP 可以去磷酸化燕麦的

PHYA[63]。同时，燕麦 FyPP/PAPP5 蛋白磷酸酶与

PHYA 蛋白直接互作，并特异性的去磷酸化 Pfr 形

式的 PHYA，其作用位点为铰链区的 Ser-598 的磷

酸根[57–58](图 3)。 

最近研究表明，拟南芥 PHYA 蛋白铰链区的 3

个氨基酸位点 Ser-590、Thr-593、Ser-602 均可以被

磷酸化，这些位点的磷酸化调节了 PHYA 的生物活

性[4,11](图 3)。同时，拟南芥 PHYA 的磷酸化形式是

由细胞核中的 Pfr 形式产生的，且磷酸化的 PHYA

可能是活性最强的形式[4]。 

 

 
图 3 PHYA 蛋白多个位点发生磷酸化修饰。A: 燕麦 PHYA 自磷酸化以及被 FyPP/PAPP5 去磷酸化; B: 燕麦 PHYA 上 3 个位点发生磷酸化; C: 拟南芥

PHYA 的 hinge 区域 3 个位点发生磷酸化。 

Fig. 3 PHYA protein are phosphorylated at multiple sites. A. Oats (Avena sativa) PHYA is auto-phosphorylated and dephosphorylated by FyPP/PAPP5; B. Three 

sites in oats PHYA are phosphorylated; C. Three sites in the hinge region of Arabidopsis PHYA are phosphorylated. 

 

3.2 泛素化修饰 

在真核生物中，蛋白质的降解主要依赖于一类

称为泛素的小分子降解途径。泛素分子在泛素激活

酶、结合酶和连接酶等的作用下，对靶蛋白进行特

异性修饰的过程。PHYA 是最早被发现发生泛素化

修饰的光受体蛋白[59–61]。 

近年来，高通量蛋白质组学分析表明，拟南芥

PHYA蛋白上存在6个泛素化修饰的赖氨酸位点, 这

些修饰位点位于不同的结构域上，黄化的拟南芥幼

苗照射红光后，这些位点泛素化水平迅速增加，引

起 PHYA 被 26S 蛋白酶体途径快速降解 。然而，在

添加 26S 蛋白酶体抑制剂 MG132 处理后，仅能微弱

的减缓 PHYA 蛋白的降解，表明除了 26S 蛋白酶体

途径，其它未知的途径也参与到 PHYA 的泛素化降

解途径[12](图 4)。此外，另一项研究表明，拟南芥

PHYA 蛋白第 206 位赖氨酸位点主要介导了 PHYA

蛋白的泛素化降解，幼苗照射红光后，该位点突变

为精氨酸后 PHYA 的泛素化水平明显下降[13]。 
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图 4 拟南芥 PHYA 发生泛素化修饰和降解。A: 照光后发生泛素化并被 26S 蛋白酶体途径降解; B: 6 个赖氨酸位点发生泛素化修饰。 

Fig. 4 Arabidopsis PHYA is ubiquitinated and degraded. A: Ubiquitinated after light and degraded by 26S-proteasome pathway; B: Six lysine sites are 

ubiquitinated. 

 

3.3 其他尚未明确的翻译后修饰 

除已报道的磷酸化和泛素化修饰，PHYA 也可

能存在着其他翻译后修饰作用。高通量蛋白质乙酰

化组学分析表明，在早期发育的水稻(Oryza sativa)

种子中，PHYA 的 285 位赖氨酸位点发生乙酰化修

饰[64]，表明乙酰化修饰可能参与调控水稻 PHYA 的

生物学功能。由于赖氨酸残基不仅可以发生泛素化

和乙酰化修饰，还可以发生小泛素化修饰。在拟南

芥 PHYA 上鉴定发生泛素化修饰的赖氨酸位点，也

可能是小泛素化和乙酰化等修饰方式发生的潜在位

点。这些修饰如何协同调控 PHYA 蛋白稳定性及生

物学功能，仍有待进一步的研究。 

 

4 讨论和展望 
 

前人研究表明，有生理活性的 Pfr 形式的 PHYA

通过多种途径调控光响应基因的表达：(1) PHYA 在

照光入核后与 PIFs 转录因子互作，引起 PIFs 的泛素

化降解从而调节下游基因的表达[30–36]；(2) PHYA 入

核后抑制 COP1 和 SPA 形成有功能的 E3 泛素连接

酶复合体，促进转录因子如 HY5、FHY3 和 HFR1

的累积，进而启动光响应基因表达[42–48]；(3) PHYA

入核后直接结合光响应基因启动子并调控其表达[9]。

以上研究充分揭示了 PHYA 间接调控基因转录的作

用机制，然而，PHYA 如何直接参与调控光响应基

因的表达，其机制仍未探明。表观遗传修饰如组蛋

白乙酰化和甲基化修饰在调节染色质结构和基因表

达过程中起到重要的作用[65–66]。在后续的研究中，

鉴定 PHYA 互作的表观遗传因子，解析 PHYA 对染

色质结构的影响，将有助于阐明 PHYA 直接调控光

响应基因表达的分子机制。 

近期的研究表明，PHYA 活性和稳定性受到磷

酸化和泛素化等多种翻译后修饰调节。拟南芥PHYA

铰链区 3 个位点 Ser-590、Thr-593 和 Ser-602 的磷酸

化修饰调节了 PHYA 的生物活性[4,11]。拟南芥 PHYA

蛋白上 6 个赖氨酸发生泛素化，这些修饰降低了

PHYA 的稳定性[12–13]。然而，植物体内哪些激酶参

与调节这些位点的磷酸化？PHYA 的泛素化修饰被

哪些因子动态调节？此外，水稻中发现的 PHYA 的

乙酰化修饰有何生物学作用？在后续研究中，进一

步鉴定介导 PHYA 翻译后修饰的上游因子，将有助

于更深入的揭示 PHYA 活性调节以及参与远红光信

号转导的分子机制。 

尽管 PHYA 的生物学功能尚未完全阐明，但其

已知生化功能特性也为农作物的改良育种提供了重

要的思路。最近，利用植物 PHYA 能够灵敏感光，

以及与伴侣蛋白 FHY1 在不同波长光下结合(660 nm)

或分离(730 nm)的特点，研究人员开发出了一种光依

赖的转录激活系统，该系统具有超高的光灵敏度并

能高倍的诱导基因表达，该系统有望在农作物性状

的改良中得到应用[67]。同时，光敏色素不仅是感受

光信号的蛋白，也是感知环境温度的受体因子[68], 针

对全球变暖的环境问题，我们可以利用光敏色素感

受光和温度的特性，可以对植物光敏色素进行改造，

获得更加耐受高温的农作物。此外，PHYA 具备独

特的在黑暗中积累而在光下降解的特性，这一特性

可以作为一种分子开关，精确地调节农作物重要代

谢物的生物合成。 
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