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摘  要：光作为一种环境信号，对细菌的生长和代谢有广泛的调节作用。对于光合细菌来讲，

一方面，感光蛋白可以协助光合细菌游向最适的光环境，以利于其细胞内的光系统进行光合作

用；另一方面，一些光合细菌可以感受并捕获光能为代谢提供能量。目前发现有些非光合细菌

也有光响应，感光蛋白在细菌基因组内是普遍存在的，而且与细菌的一些生理功能有关。本文

以非光合细菌为主介绍了目前在细菌中发现的趋光现象及其响应机制。 
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Abstract: Light is an important and ubiquitous environmental signal that regulates bacterial 
metabolism and growth. On one hand photosynthetic bacteria swim to the zones with light intensity 
optimal for the functioning of the photon-driven carbon assimilation. On the other hand, some 
phototrophic bacteria also sense and capture light to derive energy for metabolisms other than 
photosynthesis. Beside the phototrophic bacteria, certain microbes use the light only for the purpose 
of communication and environmental positioning. Large variety of photosensory proteins is encoded 
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in the bacterial genomes and responsible for these physiological functions. Here, we review the 
light-induced physiological and behavioral responses and the mechanism of light mediated signaling 
in bacteria, especially in nonphototrophic bacteria. 

Keywords: Bacteria, Photoresponse, Photosensory proteins, Photoenzyme 

光作为环境的重要因子，是植物、藻类和光合

细菌进行光合作用的能量来源，也是生命体调节

生命活动的重要信号。细菌(真细菌)按其能量代谢

途径主要分为 2 种：光能营养(Phototrophic)型的

光合细菌和化能营养 (Chemotrophic)型的非光合

细菌。光合细菌是一类具有原始光能合成体系的

原核生物，包括不产氧光合细菌和产氧光合细菌

(如蓝细菌)。一直以来，细菌对光的反应被认为是

这类光能营养型细菌的专属调节，其细胞内的感

光蛋白(Photosensory proteins)可以帮助光合细菌

调控光合作用，产生趋光性并寻找最适的光环境

以利于获得光能量。非光合细菌不以光为能量来

源，而是以有机物或无机物作为能源。近些年研究

发现，许多非光合细菌基因组内也普遍存在感光蛋

白基因[1-3]。这些感光蛋白使得这些非光合细菌也

能感光，并具有了趋光性且参与了非光合细菌一系

列的生理活动。本文以非光合细菌为主介绍了近年

来细菌的光响应及其机制研究进展。 

1  细菌的趋光性 
100 多年前，细菌被发现具有趋光性[4]，它们

可以感知光源及(或)光强，沿着光轴线朝强度梯度

增加(正向)或降低(反向)的方向游动。一些光合细

菌(如 Anabaena、Synechocystis)可以缓慢地向着光

源 随 机 游 走 ， 从 而 表 现 一 定 的 趋 光 聚 集 性 。

Synechocystis 的趋光特性表现为正向和负向 2 种趋

光行为。比如，Synechocystis sp. PCC 6803 可通过

感受光的方向产生趋光行为；560、660 和 760 nm
的可见光可引起正趋光性，而 360 nm 的光诱导产

生明显的负趋光性 [5]。Chau 等 [6]进一步量化了

Synechocystis 单细胞对不同波长和强度光的反应，

发现红光和绿光主要影响细菌的运动偏差而不是

速度，蓝光则可以完全抑制其运动。这种光响应行

为在光合细菌中广泛存在[7-8]。 
对于需要阳光作为能量的光合细菌来讲，其具

有趋光行为不难理解，然而研究人员发现很多非光

合细菌也有趋光行为。Acinetobacter baumannii
是一种在医院里广泛存在的病原菌，可对蓝光有响

应[9]。Escherichia coli 对蓝光则表现出负趋向行

为[10]。趋磁细菌是一种化能营养型细菌，属于革

兰氏阴性细菌。趋磁细菌细胞体内有一种特殊的

“细胞器”，即磁小体。磁小体通常是纳米级、有外

膜包被的 Fe3O4 或 Fe3S4 磁性晶体颗粒，链状排列的

磁小体使趋磁细菌在地磁场中能够沿着磁力线运动

而到达最适合它的生活环境。研究发现一些趋磁细

菌 也 具 有 光 响 应 。 比 如 ， Frankel 等 发 现

Magnetococcus strain MC-1 对蓝光和黄光具有响应，

而对红光则无[11]。在自然环境中，趋磁细菌在趋化

性和趋光性之间进行协调[12]，而且这种光响应因光

条件的不同而有差异。当面临短波长和高强度的光

强时，它们会表现出避光行为[13-15]。而低强度的可

见光可使 Candidatus Magnetoglobus multicellularis
和 Magnetospirillum magneticum strain AMB-1 表现

出正向趋光行为[16-17]。 
趋光性对于细菌来讲是一种积极的选择特性，

它可以使细菌游向适宜的光环境以满足生长代谢

所需，也可以使细菌远离不利的光环境，如过高的

光强或短波长 UV 辐射，以躲避光毒作用或者其他

损伤。细菌对光的感知是趋光行为的首要环节，而

这主要依赖于细胞内的感光蛋白[10]。 

2  细菌胞内的感光蛋白 
一般认为，细菌具有趋光性与感光蛋白有关[10]。

感 光 蛋 白 捕 捉 光 刺 激 的 辅 助 因 子 称 为 发 色 团

(Chromophore)，不同的发色团能感应特定波段的光

质。表 1 列出了目前在细菌中发现的 7 种感光蛋白
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及其各自的发色团。图 1 显示了它们各自的结构特

征。这些发色团通过共价键或非共价键与受体蛋白

相连，吸收光子通过信号转导影响生物体的生命活

动。7 种感光蛋白中，研究较多的是细菌光敏色素

(Bacteriophytochrome)、LOV (Light oxygen voltage)
蛋白、核黄素蓝光受体(BLUF)和光敏黄蛋白(PYP)。
另外，研究发现一些细菌的细胞内还有可直接利用

光的光能酶，比如光裂解酶[64-65]和最新发现的脂肪

酸光脱羧酶(Fatty acid photodecarboxylase，FAP)[66]。 

2.1  细菌光敏色素 
1996 年，F. diplosiphon 中的 RcaE 蛋白被发现

具有与光敏色素相似的序列，其 N 端具有光敏色

素发色团结合的结构域，C 端具有双组分系统的组

氨酸激酶结构域，这也是光敏色素在原核生物中首

次被发现[18]。1997 年， Yeh 等在 Synechocystis sp. 
PCC 6803 中发现了 Cph1 光敏色素蛋白；Cph1
在红光和远红光下可进行可逆的光转换，其 N 端

的光感受区包括 PAS (Per/Arnt/Sim)、GAF (cGMP  
 
表 1  细菌中感光蛋白种类、特征及其分布 
Table 1  Type, characteristics and distribution of bacterial photosensory proteins 
Photosensory proteins Chromophore Light sensitivity Species Function References
Bacteriophytochrome Linear 

tetrapyrroles
Red/far-red 
light or near 
infrared; UV-A 
to near infrared 

Synechocystis sp. PCC 6803; Fremyella 
diplosiphon; Anabaena sp. PCC 7120; 
Rhodobacter sphaeroides; 
Rhodopseudomonas palustris; 
Thermosynechococcus elongatus BP-1 

Regulation of photosynthetic 
gene expression, 
phycobilisome composition; 
phototaxis; motility/sessility; 
growth; cell aggregation 

[18-25] 

Pseudomonas syringae pv. syringae 
B728a; Pseudomonas aeruginosa; 
Agrobacterium fabrum; Agrobacterium 
tumefaciens; Bradyrhizobium sp. strain 
ORS278; Xanthomonas campestris; 
Deinococcus radiodurans 

Regulation of conjugation; 
swimming motility; growth; 
virulence; infectivity 

[26-31] 

LOV FMN Blue  Synechococcus elongatus; Rhodobacter 
sphaeroides; Dinoroseobacter shibae; 
Erythrobacter litoralis  

Regulation of c-di-GMP level, 
photosynthetic gene 
expression, photopigments 
synthesis; chemotaxis; stress 

[32-35] 

Bacillus subtilis; Listeria monocytogenes; 
Brucella abortus; Brucella melitensis; 
Pseudomonas putida KT2440; 
Pseudomonas syringae pv. Syringae; 
Methylocystis; Xanthomonas citri subsp. 
Citri; Xanthomonas axonopodis pv. 
Citri; Caulobacter crescentus; 
Rhizobium leguminosarum 

Regulation of GSR genes; 
cell-cell adhesion; motility; 
virulence; invasiveness; 
biofilm; EPS 

[36-46] 

BLUF FAD Blue  Synechocystis sp. PCC 6803; Oscillatoria 
acuminata; Rhodopseudomonas 
palustris; Rhodobacter sphaeroides 

Regulation of photosynthetic 
gene expression; phototaxis 

[47-51] 

 Escherichia coli; Klebsiella pneumonia; 
Acinetobacter baumannii; Beggiatoa sp. 

Motility; virulence; biofilm [9,52-54]

PYP pCA Blue Ectothiorhodospira halophila; 
Rhodospirillum salexigens; Rhodocista 
centenaria; Chromatium salexigens  

Photophobic response  [55-57] 

 Idiomarina loihiensis Biofilm [58] 
Rhodopsin  Retinal Green/orange Anabaena sp. PCC 7120 Regulation of phycobilisome 

composition 
[59] 

Salinibacter ruber  Phototaxis [60] 
Cryptochrome FAD UV/blue Synechocystis sp. PCC 6803 Regulation of gene expression; 

DNA repair; phototaxis 
[61] 

OCP Carotenoid Blue/green Synechocystis PCC 6803; Arthrospira 
maxima 

Quenching of excess energy 
in phycobilisomes 

[62-63] 
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图 1  细菌各种感光蛋白的结构(含发色团) 
Figure 1  The structures of chromophores and chromophore-binding domains of representative photosensory proteins 
注：A：细菌光敏色素；B：LOV；C：BLUF；D：PYP；E：视紫红质；F：隐花色素；G：OCP. A−G 的蛋白质数据库 ID 分别

为 3S7Q、3T50、2BYC、2QJ7、1XIO、1NP7 和 3MG1. 
Note: A: Bacteriophytochrome; B: LOV; C: BLUF; D: PYP; E: Rhodopsin; F: Cryptochrome; G: OCP; Protein databank (PDB) ID 
numbers for A−G structures: 3S7Q, 3T50, 2BYC, 2QJ7, 1XIO, 1NP7 and 3MG1. 
 
phosphodiesterase/adenyl cyclase/FhlA) 和 PHY 
(Phytochrome) 3 个结构域，其中 GAF 结构域含有

发色团结合位点(线性的四吡咯与 GAF 结构域中保

守的半胱氨酸残基通过共价键相偶联，PHY 结构

域属于 GAF 结构域超家族)；其 C 端的光调节区有

一个组氨酸激酶区域(HKD)，用于信号转导[19]。

Cph2 是在 Synechocystis 中发现的第 2 个光敏色素

蛋白，与 Cph1 不同的是：Cph2 不含有 PAS 域，

而含有串联的 GAF 域，另外信号输出结构域不是组

氨酸激酶，而是 GGDEF 和 EAL 域[20]。Synechocystis 
sp. strain PCC 6803 用 645 nm 和 704 nm 的红光照射

时，可产生正向的趋光行为，而换作远红光(760 nm)
照射时则可抑制这种行为，研究发现 PCC 6803 细

胞内的蛋白 PisJ1 (后又被称为 PixJ1 或 TaxD1)具有

2 个可绑定发色团的 GAF 结构域，其 C 端具有

MCP 信号域，N 端有 2 个跨膜片段可以将蛋白锚

定在膜上，细胞通过 CheA/CheY 信号转导系统调

控 IV 型菌毛以控制泳动方向[21,67]，因此 PisJ1 做

为红光受体介导了 Synechocystis 的红光正向趋光

行为。 
1999 年，细菌光敏色素在 D. radiodurans 和

P. aeruginosa 中的发现使研究者们认识到细菌中并

非只有光合细菌能感光[27]。基因序列分析发现，这  
2 种菌的基因可分别编码 D. radiodurans BphP 
(DrBphP)和 P. aeruginosa BphP (PaBphP)蛋白，其

N 端约 500 个氨基酸与光敏色素的发色团结合区

域同源。但一个重要的差别是 2 个 BphP 蛋白没有

保 守 的 半 胱氨 酸 位 点 。另 外 ， 蛋 白的 C 端约     
250 个氨基酸为组氨酸激酶区域，其功能类似于双

组分系统的调节子。A. fabrum 细胞内含有光敏色

素 Agp1 和 Agp2。Bai 等发现 A. fabrum 中的光敏

色素 Agp1 和 Agp2 可以调节细菌之间质粒的接合

转移，这种功能对红光非常敏感。在光条件下，光

敏色素系统可以抑制接合[29]。Yang 等纯化了 P. 
aeruginosa 的光敏色素，并对其晶体结构进行了解

析，揭示了光转换时“域与域”之间的相互作用[68]。 
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光敏色素以线性的四吡咯为发色团，通过顺

反异构感受红光/远红光区(波长 600−800 nm)。光

敏色素有 2 种不同的光化学形式，即 Pr (Z 型)与
Pfr (E 型)。Pr 是生理失活型，Pfr 是生理激活型。Pr

的高吸收峰在 690−710 nm，Pfr 的高吸收峰在

750−760 nm。Pr 吸收红光后，可转换为 Pfr，而 Pfr

吸收远红光后可逆转为 Pr。细菌光敏色素最典型

的结构特征是具有可绑定四吡咯的 GAF 结构域。

传统的光敏色素以 Pr 为基态，在红光照射下，发

色团围绕四吡咯 C-D 环的 C15=C16 双键发生 Z/E
异构化，从而带动光敏色素从 Pr 状态转换到 Pfr 状

态[69]。Pfr 吸收远红光后能以毫秒级的速度逆转为

Pr，也可在黑暗条件下逆转为 Pr，所需的时间为几分

钟到几小时[70-71]。但研究发现也有少数细菌光敏色

素可在黑暗条件下发生 Pr 到 Pfr 的转换，如 A. 
tumefaciens 的光敏色素 Agp2[28]。Agp2 与发色团结

合后，首先产生短暂的类 Pr 中间产物(Intermediate)，
随后转换成有高组氨酸激酶活性的稳定的 Pfr。远红

光也可使 Pfr 转换为 Pr，但 Pr 不稳定会迅速逆转为

Pfr，由此可见 Agp2 似乎以 Pfr 为基态[72]。除 Agp2
外，Bradyrhizobium 中的 BrBphP1 和 P. aeruginosa
中的 PaBphP1 以及 R. palustris 中的 RpBphP1、

RpBphP5、RpBphP6，也具有与 Agp2 相同的红光/
远红光逆转换的特性，研究者将这类细菌光敏色素

命名为“Bathy bacteriophytochromes”[73]。 
细菌光敏色素中有一类特殊的蛋白，即蓝细菌

光敏色素(Cyanobacteriochromes，CBCRs)，可仅靠

GAF 域实现可逆的光化学转换。CBCRs 可吸收的

光谱广泛，从可见光到近紫外光均有吸收光谱。比

如，TePixJ 属于蓝光/绿光型，其光化学形式为 Pb

和 Pg，吸收蓝光和绿光后可完成 Pb/Pg 的光转换[25]。

AnPixJ 属于红光/绿光型 CBCRs，其光化学形式为

Pr 和 Pg，吸收红光和绿光后可完成 Pr/Pg 的光转换[74]。

目前仅在光合细菌中发现了 CBCRs，基因序列分

析表明光合细菌中还存在大量未进行功能鉴定的

CBCRs，这也从分子水平反映了光合细菌与光关系

的复杂性。迄今为止，对于 CBCRs 中越来越多的不

同光化学特性所知甚少，但是这些不同类型的光敏

色素有一个共同点，即它们的光化学反应发起于

C15=C16 双键的光异构化，由此带动 GAF 域产生

光化学事件，进而产生一系列的生物学效应[75]。 

2.2  LOV 蛋白 
2002 年，B. subtilis 中蓝光受体 YtvA-LOV

的发现使研究者们进一步确认了非光合细菌也能

感光[36]。YtvA 的 N 末端与 LOV 域高度同源，拥

有相似的蓝光感应机制，具有保守的半胱氨酸活性

位点和 LOV 光化学反应特性。Briggs 对 P. syringae
和 B. melitensis 的 LOV 蛋白的生化特性进行了鉴

定，发现它们均为 LOV 组氨酸蛋白，其激酶活性

受蓝光调节[76]。Kraiselburd 等通过基因组序列分

析发现 X. axonopodis pv. citri 中存在一个 LOV 蛋

白(Xac-LOV)。在大肠杆菌中获得重组 Xac-LOV
蛋白，纯化后进行光谱分析，发现其具有标准的

LOV 光化学反应[44]。 
目前，在光合细菌中只发现了少数 LOV 蛋白。

SL2 是在 S. elongatus 发现的 LOV 蛋白。除 LOV
域外，SL2 还含有 GGDEF 和 EAL 域，前者具有

二鸟苷酸环化酶活性，后者具有磷酸二酯酶活性，

分别负责细菌特有的第二信使信号分子 c-di-GMP
的合成和降解，而蓝光照射 SL2 后可提高磷酸二

酯酶的活性[32]。RsLOV 是在 R. sphaeroides 中发现

的一个短 LOV 蛋白，只含有 1 个 LOV 结构域。

转录组和生理学研究表明 RsLOV 参与光合基因表

达的调控，另外与碳水化合物代谢、趋化性以及细

胞对光氧化胁迫的反应也有关，由此可见，RsLOV
不仅影响蓝光依赖性的基因表达，同时也影响氧化

还原反应依赖性的代谢调节 [77]。DsLOV 是 D. 
shibae 中只含有 1 个 LOV 域的 LOV 蛋白，突变体

实验结果显示 DsLOV 在蓝光刺激下可以诱导光合

色素的合成[34]。 
LOV 域属于 PAS 结构域超级家族。LOV 蛋白

的核心结构域由 5 个反向平行的 β 片层(Aβ、Bβ、

Gβ、Hβ 和 Iβ)和 4 个 α 螺旋(Cα、Dα、Eα 和 Fα)
组成。Eα 和 Fα 螺旋位于 β 片层的对面形成口袋将
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FMN 包含在其中(图 1B)。在黑暗条件下，LOV 核

心区域与 FMN 非共价结合。在蓝光刺激下，FMN
的 C(4a)与 Eα 螺旋上一个保守的半胱氨酸(位于保

守的 GXNCRFLQ 序列)的硫醇基团共价结合完成

光激发，这个过程从初始光激发的单重态到三线

态大概需要 0.1−10 ns，而黑暗条件下衰变到基态

最长需要数小时[78]。Endres 等发现 D. shibae 的

DsLOV 的核心结构域与典型的 LOV 结构相同，

FMN 同样非共价结合在 β 片层、Eα 和 Fα 螺旋形

成的口袋里，其衰变的平均时间为 9.6 s，是目前

所知从光激发到基态所需时间最短的 LOV 蛋白，

其简短的结构和独特的光物理特性为研究细菌

LOV 蛋白感光机制提供了一个很好的模型[34]。 
典型的 LOV 蛋白除具有核心的 LOV 区外，

还包含其他一些信号元件，如 HKD、GGDEF、

EAL、转录因子等。RsLOV 和 DsLOV 等是一类仅

含有 1 个 LOV 域的短 LOV 蛋白(Short LOV，

sLOV)，缺失与信号转导有关的效应器元件，其

LOV 结构域的 N 端和 C 端仅有一些延伸出来的短

片段螺旋，分别被称为 N 端帽子(A´α-helix)和 C 端

Jα-helix。有的 sLOV 只含有其中之一(A´α-helix 或

Jα-helix)。多结构域 LOV 蛋白的 N 端和 C 端也存

在这些螺旋结构。研究发现这些短片段对于维持

LOV 蛋白结构的完整性以及蛋白质正确的折叠非

常重要[79]。这些短片段介导了 LOV 蛋白二聚体的

形成以及方式，影响着相应的光依赖性的构象变

化，对于光信号的转导具有重要的作用。基因组分

析得知 sLOV 约占已测序的细菌 LOV 总数的

13%[80]。尽管这种蛋白在细菌中大量存在，但只有

少 数 被 进 行 了 鉴 定 ， 如 McLOV[42] 和 上 述 的

RSLOV、DsLOV。由于 sLOV 结构简单且便于分

析鉴定，有望成为一种新的光遗传学工具。 
2.3  BLUF 

2002 年，Gomelsky 等发现 R. sphaeroides 中的

蓝光敏感蛋白 AppA 含有一个 FAD 发色团，可以

调控光合基因的表达[51]。BlsA 是 A. baumannii 的

BLUF 受体蛋白，它的功能与光下病原菌的活力、

生物膜的形成和致病性有关，其基因表达可能受光

调控[9]。在 K. pneumonia 中，含有 BLUF 结构域的

感光蛋白为 BlrP1，它是一种二聚环核苷酸磷酸二

酯酶，其酶活性在光下可提高 4 倍[53,81]。BLUF 由

数个混合的 β 片层和 2 个与之平行的 α 螺旋组成，

FAD 嵌在 2 个 α 螺旋中间(图 1C)。BLUF 蛋白都

含有与功能密切相关的保守的酪氨酸、谷氨酰胺和

蛋氨酸残基。光周期是由光刺激后产生一个电子开

始，然后一个质子从保守的酪氨酸转移到黄素，产

生双自由基(Bi-radical)[82]。目前，由黄素产生的信

息如何通过 BLUF 进一步传递还没有共识，但是

普遍认为在这一过程中保守的谷氨酰胺残基起了

重要的作用。 
2.4  PYP 

细菌光敏色素、LOV 和 BLUF 感光蛋白除了

N 端的光感受区外，通常 C 端会有信号输出结构

域，如 HKD、GGDEF、EAL 等，而大部分 PYP
往往只有一个结构域。PYP 的首次发现是在 Ect. 
halophila 中，它介导了蓝光的避光反应[55]。PYP
属于一种胞质感光蛋白，有时也以 PYP 和光敏色

素的杂合体形式出现，如 R. centenaria 的 Ppr[57]。

PYP 发色团是对香豆酸(p-coumaric acid，pCA)，
去质子化的对香豆酸(pCA−)通过硫酯键共价结合

在 Cys69 残基上。在蓝光刺激下，pCA−在皮秒(ps)
内发生顺反异构形成中间产物 pR465，然后在微秒

(µs)内质子化形成 pB355 态，pB355 去质子化重新异

构化又返回基态，从而完成一个光循环[83]。 

2.5  光能酶 
光系统是进行光吸收的功能单位，是由叶绿

素、类胡萝卜素、脂和蛋白质组成的复合物。光合

细菌可通过光系统利用光为能源发生化学反应。另

外一种研究较多的是可利用光能的 DNA 光解酶

(Photolyase)，它能够修复生物体在紫外线照射下

受损的 DNA[64-65]。2017 年，Sorigué 等在 Chlorella 
variabilis NC64A 中 发 现 了 一 种 新 的 光 能 酶

(Photoenzyme)—— 脂 肪 酸 光 脱 羧 酶 (Fatty acid 
photodecarboxylase，FAP)[66]。这种酶属于葡萄糖-
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甲 醇 - 胆 碱 氧 化 还 原 酶 (Glucose-methanol-choline 
oxidoreductases，GMC)家族，可以吸收和利用蓝

光(400−520 nm)催化游离的脂肪酸脱羧成正烷烃

或烯烃。蛋白质晶体结构显示 FAP 中包含一个黄

素腺嘌呤二核苷酸(FAD)。FAP 的脂肪酸结合位点

所在的疏水通道正好通向捕获光的 FAD。研究者

认为在 FAP 催化反应中，FAD 会吸收蓝光变成激

发态，从 C12−C18 脂肪酸分子的羧基攫取一个电

子，然后发生脱羧反应产生烷烃或烯烃。 

3  细菌的趋光机制 

3.1  对光源方向的光感知 
一些光合细菌，例如 Anabaena 和 Synechocystis

可以缓慢地沿着光矢量方向前进。如前所述，丝状

的 Synechocystis 具有正向和负向的趋光行为。正向

趋光行为可能是由细菌光敏色素受体 TaxD1 介导，

但其感知光源方向的物理机制并未被深入研究。 
一直以来，研究者们普遍认为极其微小的原

核生物无法直接感知光源的方向[84-85]。1994 年，

Sineshchekov 等为了解释一种单细胞藻类的趋光行

为，提出细菌可以以微透镜的方式感知光源方向[86]，

但是未有实验验证。2015 年，Kessler 等提出单个

藻类细胞可以充当透镜，将光源从远源(例如太阳)
集中到光束中，而对于球状的多细胞藻类来讲，面

对光源的外周细胞即可将入射光集中到多细胞团

藻的内部[87]。基于以上启发，2016 年，Schuergers
等首次用实验证明单细胞 Synechocystis sp. PCC 
6803 可以以微透镜的方式感知光源方向[88]。他们

建立了一个模型来描述 Synechocystis 所表现的正

向的向光行为。光照射细菌后，光线聚焦于细菌的

光源对侧面，这个光点被细胞膜上的感光蛋白所感

知(如 PixJ1)，然后通过 CheY 样的反应调节子激活

相关的信号，使以光点为中心的 T4P 运动单元失

活。因此，只有在光源侧有 T4P 复合体，由此菌

毛可以伸长或收缩从而向光泳动。Schuergers 等将

Sineshchekov 和 Kessler 的观点很好地融合，合理

地阐释了单细胞球菌通过透镜的方式感知光源方

向，但是这个模型无法解释其他形状的细菌，如棒

状细菌的趋光行为。因此，这个观点还需要进一步

的实验证明，但是这种基于感光蛋白的透镜理论对

于理解细菌的光感知提供了一个新的思路。 
有研究表明一些古菌(如 Halobacterium salinarum

和 Natronobacterium pharaonis)可以通过视紫红质

(Rhodopsins，SRs)感受光强的变化，从而产生趋光

行为[89]。虽然在一些细菌中也发现有感光蛋白视紫

红质，但是否表现出对光强的响应尚不清楚，有学

者认为在自然环境下几微米范围内无法形成足够

的光强差异而使细菌感知[90]。 

3.2  基于氧化还原电位/分子氧的光感知 
一些研究表明细菌对于光的响应可能与光引

起 的 微 环 境 的 氧 化 还 原 (Redox) 状 态 和 分 子 氧

(Molecular oxygen)水平有关[91-92]，有学者把这种光

响应方式称为间接的光感知[90]，而直接依赖感光蛋

白的光响应则被称为直接的光感知。但是，在细菌

的光感知中，这 2 种方式往往是难以完全分开的。

黄素蛋白的辅因子 FAD 有 4 种不同的氧化还原形

式：FAD (Oxidized)、FAD− (Anionic semiquinone)、
FADH• (Neutral semiquinone)和 FADH− (Anionic 
hydroquinone)。对于光裂解酶来讲，4 种形式中的

FADH−为其活性状态[93]。细菌处于对数增长期时，

其胞质电位处于还原状态(−260 到−280 mV)[94]。

Purcell 等纯化了 C. crescentus 的 LovK 蛋白，发现

LovK 处于被还原时的电位为−258 mV；当 FMN
处于氧化形式时，在蓝光诱导下半胱氨酰-黄素加

合物才会形成，因此胞质内电位的升高或降低会影

响细胞对蓝光的反应；ATPase 活性测试表明胞质

内氧化还原电位的降低也会使 LovK 的光依赖性

调节作用下降；氧化的 LovK ATP 水解活性经光照

后可上调 1.6 倍，这些结果表明胞质内的氧化还原

状态影响着 LovK 的光活性[95]。PpsR/AppA 系统

可调控光合基因的表达。AppA 是 R. sphaeroides
中的蓝光受体，其上有一个 BLUF 结构域和亚铁

血红素结合域 SCHIC[96]。Yin 等[97]发现黑暗条件

下的 AppA 结合亚铁血红素的能力高于光激活的
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AppA；另外，亚铁血红素与 SCHIC 的结合与氧化

还原状态有关。这些结果表明 PpsR/AppA 系统受

光和氧化还原状态的影响。L. monocytogenes 中

LOV 蛋 白 除 感 受 蓝 光 外 ， 还 可 以 感 受 ROS 
(Reactive oxygen species)[37,98]。上述研究显示，细

菌对于蓝光的感知似乎与氧感知是偶联的[99]。这

可能是因为在蓝光照射下，一些内源性光敏剂(卟
啉，黄素等)可高效产生单态氧(Singlet oxygen)，
因而生物在进化中形成了相关的机制共同感应蓝

光与氧[91]。 

4  光响应对细菌的意义 
感光蛋白可以帮助光合细菌产生趋光性，寻

找最适的光环境以利于获得光能量，另外对光合

作用还具有调节功能。例如，类胡萝卜素是光合

细菌的光合色素之一，光可以调节光合细菌类胡

萝卜素的合成，从而辅助叶绿素捕获光能[1,34]。而

非光合细菌内的感光蛋白除了使细菌具有趋光性

之外，还参与非光合作用的其他光生理反应。这

些光生理反应包括氧化应激、生物膜形成、游动

性、致病性等[100]。 
为适应多变的外界环境，细菌进化发展出可以

快速调节大量基因表达以适应环境变化的应激系

统(Stress response systems)。Avila-Pérez 等(2006)
发现 B. subtilis 中 YtvA 与一个重要的应激因子

σB 的激活有关[101]。它是压力分子(Stressosome)的
一个组成成分。压力分子是细菌细胞中的“危险指

挥中心”，在细胞受到危险情况时，会将危险信号

传入细胞内部，上调 σB 活性，进而调控大约 150 个

基因的表达[102-104]。当 B. subtilis 处于盐胁迫时，

施加蓝光会上调 σB 的活性。另外，过表达 YtvA
也会有上述现象。L. monocytogenes 也有一个类似

YtvA 的感光蛋白 Lmo0799，施加蓝光(455 nm)和
红光(625 nm)时可以上调 σB 及其相关基因的表

达；另外，施加蓝光可以显著抑制菌的游动性，但

是红光却无此效应[37]。 
光可以影响细菌的表面接触和生物膜的形成，

从而影响其从单细胞生活方式到多细胞生活方式

的转变。研究发现光可以影响细菌表面的接触或者

分离。C. crescentus 细胞含有一个双组分信号系统，

包括 LOV 组氨酸激酶(LovK)和一个反应调节子

(LovR)。LovK 结合一个黄素辅因子，受可见光照

射后可进行自磷酸化，将磷酸根传递给反应调节子

LovR，LovR 活化后改变构象，继而调控基因表达，

以实现特定的细胞应答。研究发现敲除 LovR 后，

可大大降低细胞之间的附着，而少量过表达 LovK

和 LovR 则使细胞之间的附着光依赖性的升高；另

外，蓝光则可大大提高细胞之间的附着[45]。很多

细菌能在自然或者人为环境中形成由基质(Matrix)
包被的细菌群体，即生物膜(Biofilm)。I. loihiensis

为一种深海菌，研究发现其基因组内有类 PYP 感光

蛋白，其编码蛋白有 PYP 光化学特性，光照可显著

抑制其生物膜的形成[58,105]。有研究表明，鞭毛的运

动性与生物膜的形成有关[106]。在 A. baumannii 中含

有一个 BLUF 受体蛋白，光照实验发现蓝光可以

抑制细菌的游动和生物膜的形成[107]。E. coli 含有

感光蛋白 BLUF，光照却可促进生物膜的形成[108]。

另外，光还可以影响细菌胞外多糖(EPS)的产生[46]。 

多种生物，从细菌、植物到包括人在内的动物

体内都有周而复始的节律，即生物钟 (Circadian 
clock)[109-110]。在外界环境作用下，生物钟与一些

环境因子相配合。其中，光是调节生物钟的关键因

素之一。比如，一些光合细菌的固氮作用即有昼夜

节律性。自然条件下，符合环境光周期(24 h)的细菌

比周期异常的生长更快，分裂也更成功[111]。另外，

越来越多的证据表明生物钟也控制着病原菌与寄主

之间的相互作用(Microbiome-host interactions)[112]。

肠道菌群的位置及其代谢产物存在节律变化，这种

变化影响着宿主的生物节律及器官功能[113]。此外，

对于病原菌而言，光还影响其致病力，协调其在自

然环境和不同寄主下的生活模式。B. abortus 是一

种细胞内的病原体。Swartz 等[38]发现蓝光可显著

增加 B. abortus 在哺乳动物巨噬细胞的存活率和生
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长。这些存活的病原菌在光下的致病力要高于在黑

暗 处 的 病 原 菌 。 这 种 现 象 是 因 为 其 细 胞 内 的

LOV-HK 蛋白。蓝光照射可提高 HK 蛋白的自磷酸

化；以插入突变的方式使蛋白失活后，发现其致病

力显著降低。这种光调节现象可能是为暴露于光照

下的病原体侵染下一个寄主做准备。一旦进入宿主

体内，即黑暗条件，其致病力便可下降，开启宿主

体内的生活模式。在有关 L. monocytogenes 和 A. 
baumannii 的研究中也发现了相同的现象[37,107]。感

光蛋白的普遍存在预示着光在细菌的生长代谢中

起着某种光调节作用。 
趋磁细菌体内矿化而成的磁小体颗粒是 Fe3O4

或 Fe3S4 纳米颗粒。Chen 等发现可见光可显著增强

AMB-1 磁小体的合成和矫顽力[17]。同样，Wang 等

发现经 UV-B 照射后，AMB-1 细胞可产生更多的磁

颗粒，而且磁颗粒的尺寸增大，磁小体链变长[114]。

由此可见，趋磁细菌磁小体的合成受光调节，其胞

内的感光蛋白有待研究。另外，磁小体具有过氧化

酶活性，加光后可增强其活性，继而降低趋磁细菌

胞内的活性氧水平，以利于细菌适应光环境[115-116]。 
另外，有研究发现，一些感光蛋白可以将细菌

的趋光性和趋化性相偶联。R. centenaria 既有趋光

性也有趋化性，其细胞内具有一个长的融合蛋白

Ppr。Ppr 含有 3 个结构域，即 Pyp、胆汁三烯(Bbd)
和组氨酸激酶结构域(Pph)。Kreutel 等发现 Ppr 的

激酶域(Pph)可与趋化蛋白 CheW 相互作用，而且

Pph、CheW 和趋化激酶 CheAY 可以形成一个复合

体，这暗示 Ppr 也参与到趋化反应的信号调控通路

中[117]。BlsA 是 A. baumannii 中的一个 BLUF 感光

蛋白，可调控菌的运动性、生物膜的形成和毒性大

小[9]，这种光调节作用与温度有关；在 24 °C 时，

光调节会起作用，而 37 °C 时则无此效应。由此可

见，光调控可以受其他因素的影响，比如温度。PhyB
从活跃的 Pfr 状态到不活跃的 Pr 状态依赖对温度的

感知，PhyB 既是一个感光蛋白，也是一个温度受

体。这些研究暗示细菌的光响应可能不仅仅局限于

光，而是细菌根据自身所处环境做出的一个综合调

控——细菌的光调控通路可能和其他通路交集于某

个点以形成信号网，通过调控同一目标蛋白，整合

光照和其他信号转导通路。 

5  感光蛋白作为遗传工具的应用 
随着感光蛋白在生物体内的作用被逐一发

现，研究者逐渐意识到感光蛋白可以作为新的遗

传工具[118-120]。近几年，利用感光蛋白控制细胞行

为的光遗传学(Optogenetics)引起了研究者们的广

泛关注。光合细菌中的感光系统可以有效地调节光

合作用，并逃避强光或短波长光引起的光抑制[121]。

Synechocystis sp. PCC 6803 细胞内拥有一套绿光感

光系统。藻胆蛋白体的链接蛋白基因 cpcG2 可受

CcaS/CcaR 系统色调节。CcaS 为绿光受体，在绿

光下可使 CcaR 磷酸化并诱导 cpcG2 表达[122-123]。

目前这套系统已经作为光调控系统成功应用在光

合菌中[124-125]。Tabor 等首次将这套系统应用于 E. 
coli，因为发色团 Phycocyanobilin (PCB)在 E. coli
中不是内源表达，因此实验中需将 PCB 合成基因

盒与 CcaS/CcaR 共表达[126-127]。Antigen43 (Ag43)
是 大 肠 杆 菌 表 达 的 一 种 表 面 抗 原 蛋 白 分 子 。

Nakajima 等将 Ag43 插入到 cpcG2 启动子下游，共

表达 CcaS/CcaR 系统及其发色团，发现转化菌株

在绿光下可以自聚合形成生物膜，而缺失绿光诱导

系统的却没有这个现象[121]。Tabor 研究团队还对

这个系统进行了遗传改造，以期实现多色光基因调

控。由此可见，感光蛋白可以作为光敏开关调控靶

基因在原核生物中的表达。 

6  展望 

对一些细菌来讲，光不但可以为其提供能量，

还能帮助细菌做出应对内外部刺激的决策[100]。光

响应就是其中最直接和有效的方式之一。鉴于生物

和环境相互作用的复杂性，这种响应似乎只是复杂

的生物效应的一部分[128]。对特定的生物来讲，光

响应有其特殊的意义。由于光信号具有光强、波长、

光周期等多个维度变量的复杂性，不同种类的细菌

在进化过程中形成了各自独特的光反应特征。综上
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所述，感光蛋白参与了细菌一系列的生理活动，如

趋光性、基因表达、游动性、生物膜形成、致病性

等。作者认为在今后的研究工作中，尚有以下问题

需要深入探讨： 
(1) 光合细菌需要光作为能量来源，其光响应

的生物学意义不难理解。但是对于非光合细菌来

讲，光响应的生物学意义还有待进一步挖掘。 
(2) 细菌光响应的详细信号传导机制尚需进一

步阐明。比如，细菌中越来越多的感光蛋白被发现，

这些感光蛋白捕获光信号后，如何将信号传递到鞭

毛马达控制菌体泳动？有些细菌的基因组存在   
2 种以上的感光蛋白，当多种光信号同时传入时，

细菌如何选择或整合这些光信号？间接的光感知

依赖于活性氧分子等信号，这些信号如何参与到信

号通路控制鞭毛马达？越来越多的 CBCRs 被发

现，它们的光化学特性及反应机制是什么？ 
(3) 有的细菌感光蛋白与植物感光蛋白同源，

如细菌光敏色素、LOV 等。这些同源的感光蛋白

分布在不同的生物类群中各自有什么特点及不同

之处？从生物进化角度看，生物对于光的感知是如

何演变的？这些问题还有待深入研究。 
另外，鉴于感光蛋白特殊的光化学特性，可以

在以下几个方面展开应用： 
(1) 光遗传学的“光控开关”。光遗传学是整合

了光学、基因操作技术、电生理等多学科交叉的生

物工程技术，其应用越来越广泛，如可以借助光遗

传技术对活体组织的特定细胞进行调控，开启或关

闭某个基因的表达从而研究其功能。目前光遗传技

术在神经领域的应用已经得到了迅速发展[129-132]，

对于神经系统疾病的治疗将有广阔的应用前景。在

光遗传学中，调控开关是感光蛋白。不同的感光蛋

白具有不同的光化学特性，从而可为光遗传学提供

多样的光调控开关。另外，一些简短的感光蛋白(如
sLOV)的发现也为光遗传学领域提供了更为简易

的“光控开关”。 
(2) 人造酶的开发。除光合作用的光系统和光

解酶外，新型光能酶 FAP 的发现为人们对于微生

物光能的利用打开了一个新的视角。人们可以以

FAP 光能酶做为新型光催化剂的蓝本，设计出能够

直接利用光能高效催化短链脂肪酸脱羧的人造酶。 
光作为与其他环境刺激，如化学梯度、温度、

氧、pH 等不同的环境因子，最大的特点是不需要

沿浓度梯度扩散，因而传播速度快。生物体应该

能够进化出一套完整的可利用如此快捷的调控开

关的系统。现有研究所展示的可能仅是微生物光

响应的极小一部分，更多的光响应机制有待进一

步探索。 
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