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童&牧!&于水燕!&欧阳珑玲!&周志刚"

#上海海洋大学水产与生命学院"农业部水产种质资源与利用重点开放实验室"

上海高校水产养殖2;研究院"上海&#$%!$<$

摘要! 以富含花生四烯酸",,#的缺刻缘绿藻 1=!$% 为研究对象!探讨了不同光照强度条件

下氮饥饿与磷饥饿对藻生物量%,,及脂肪酸含量变化的影响$ 发现氮饥饿与磷饥饿均降低

了藻类的生长速率与生物量!当在 <$

!

F56RU5S5KHA"F

#

*H#的低光照强度下!磷饥饿时的藻

类平均生长速率最低($7$#" LA"X*-#)!不足 ỲE%% 完全培养基中该藻生长速率的一半&氮

饥饿与磷饥饿均能提高藻细胞总脂肪酸及 ,,的含量!但在低光照强度下磷饥饿的促进效果

比较差&无论是完全培养基中还是饥饿处理时!#$$

!

F56RU5S5KHA"F

#

*H#的高光照强度都不

利于藻细胞,,及多不饱和脂肪酸的合成与积累&随着饥饿时间的不断持续!,,占总脂肪酸

的百分含量逐渐增加!而亚油酸的百分含量逐渐降低!但在磷饥饿时!油酸的百分含量也增加!

特别在高光照强度下!以油酸为主的单不饱和脂肪酸含量在第 #@ 天时占细胞干重的"7#CV!

以致,,含量的增加没有氮饥饿时的显著$ 从脂肪酸成分的变化来分析!该藻在氮或磷饥饿

过程中主要是从亚油酸到
%

;亚麻酸再到 #$s!

/

< 这个途径来合成并积累 ,,!其中
0

< 去饱

和酶是限速酶!而
/

! 去饱和酶催化步骤受饥饿处理的负调控对确保,,的合成与积累有较大

的积极作用$ 氮饥饿使藻细胞蛋白质合成受阻以及磷饥饿使核酸合成%糖类与能量代谢产生

障碍!从而阻止藻类的生长并迫使细胞代谢流转向不含氮和磷的脂肪酸合成代谢!以提高藻细

胞总脂肪酸及,,含量$

关键词! 缺刻缘绿藻& 生物量& 花生四烯酸",,#& 氮饥饿& 磷饥饿

中图分类号! 0><C7=%&&&&&&&文献标识码',

&&微藻由于体积小'表面积大的特性使其比高

等植物具备更高效的初级生产能力%同时又具备

很强的表型可塑性'代谢灵活性"能较快地适应变

化的环境"甚至是极端环境"从而造就了微藻代谢

产物的多样性(%)

& 早在 #$ 世纪 "$ 年代"人们就

开始从微藻中获取蛋白质的研究"其典型代表有

小球藻#&,2*-(22$$'螺旋藻#7+1-321)$$& #$ 世纪

C$ 年代"随着对微藻种质资源的发掘'生理生化

及遗传学等研究不断深入"人们试图从微藻中获

得更加丰富的代谢产物& 主要集中在高能源性物

质如氢气(#)

'油脂(! ;=)

'可发酵的糖类等(" ;<)

"以

及营养性多不饱和脂肪酸# R56:IKH9SIQ9SPX g9SS:

9NGXH"B).,$

(@ ;C)

"如花生四烯酸 #9Q9NUGX5KGN

9NGX",,$' 二十碳五烯酸 # PGN5H9RKSPF9NKG5N

9NGX"2B,$'二十二碳六烯酸 # X5N5H9UP[9PK5GN

9NGX"?1,$等&

微藻B).,的合成与积累受多种环境因素如

光照强度'温度' R1'盐度'营养限制等的影

响(=">)

"其中以营养盐限制如氮饥饿和磷饥饿的

效果最为显著&

一般来说"氮饥饿可导致微藻蛋白质含量下

降"而碳水化合物或油脂含量却上升& 有些微藻

如拟微绿球藻#F$))*5,2*-*+414HR7$

(%$)

'小环藻

#&.52*'(22$ 5-.+'15$$

(%%)

'@):14'-*0(4834HR7

(%#)

'
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缺 刻 缘 绿 藻 ( >$-1('*5,2*-14# 或 H.-8(51$ $

1)514$)

(%!)在氮饥饿条件下"积累油脂%也有些微

藻选择了积累碳水化合物以代替油脂"如杜氏藻

#63)$21(22$ HRR7$

(%#)

& 这主要是由于碳水化合物

和油脂不含氮元素"因此能在氮饥饿条件下继续

合成"从而储存光合作用产生的能量(%%)

"以保护

光合作用器官免受光抑制并适应氮饥饿的生长

环境&

磷饥饿同样也能降低微藻蛋白质的含量'增

加油脂的含量"但效果没有氮饥饿那么显著(%=)

&

磷饥饿条件下"H*)*03443B'(--$)(34

(%")

'角毛藻

#&,($'*5(-*4HR7$'巴夫藻#>$A2*A$ 23',(-1$

(%<)

'

栅藻#75()(0(4834HR7$

(%@)的脂肪酸等不含磷化

合物的含量有所增加"其中磷饥饿引起栅藻积累

油脂的能力甚至超过了氮饥饿(%@)

& 但也有例外"

如在微绿球藻 #F$))*5,2*-14$'*834$和四爿藻

#!('-$4(2814HR7$中"磷饥饿反而导致油脂含量的

降低(%<)

&

氮'磷饥饿也会诱导藻细胞脂肪酸组成的变

化& 一般而言"在氮饥饿条件下"微藻能更多地积

累饱和与单不饱和脂肪酸(>"%#"%C)

"但有的微藻如

紫球藻#>*-+,.-101385-3()'38$

(%>)能积累大量的

长链 B).,& 磷饥饿条件下"某些海洋微藻的

B).,含量往往下降(%<)

"但对淡水微藻脂肪酸组

成的影响较少报道&

本研究选择缺刻缘绿藻这种能合成,,的淡

水绿藻(#$)作为研究对象"在氮'磷饥饿能提高该

藻,,含量的研究(#% ;##)基础上"考虑两种饥饿在

影响物质代谢的同时皆与能量代谢存在着密切的

关系"并结合不同光照强度探讨缺刻缘绿藻在氮

饥饿或磷饥饿过程中,,合成代谢的主要及分支

途径及各脂肪酸组成的变化"比较分析氮'磷饥饿

影响,,合成代谢途径的关键步骤"为缺刻缘绿

藻合成,,的代谢调控'培养条件优化并最终实

现工业化生产,,奠定基础&

%&材料与方法

&'&(藻种与培养

缺刻缘绿藻 1=!$% 购自 3I6SIQPN566PNSG5K 5g

96L9P5g3U9Q6PH)KĜPQHGS: 5gBQ9LIP#3,)B$"由

暨南大学张成武教授馈赠&

将缺刻缘绿藻接种于 ỲE%% 培养基(#!)

& 采

用内径为 !7" NF的圆柱体玻璃管#容量约 "$$

F-$作为光生物反应器"培养温度为 #" _"利用

BUG6GRH荧光灯单侧提供 #= U 连续光照并使用过

滤空气充气培养& 先在完全培养基及 %#$

!

F56

RU5S5KHA#F

#

2 H$ 条件下培养 %= X

(#%)

" " "$$

QAFGK离心 " FGK收集藻体"用灭菌蒸馏水洗涤 !

次以去除藻体上可能残存的营养盐并离心收集"

然后将藻细胞转入新鲜的或缺氮的#培养基中不

添加+9+(

!

"并用柠檬酸铁代替其中的柠檬酸铁

铵$或缺磷的#培养基中不添加 c

#

1B(

=

$ ỲE%%

培养基中"分别于 <$' %#$' #$$

!

F56RU5S5KHA

#F

#

2H$ 光照强度下培养& 分别设 ! 个重复

实验&

&'*(干重的测量

至实验设计的培养时间"取 %$ F-藻液于预

先干燥并称重的离心管"离心去除培养基"并用蒸

馏水清洗 ! 次"在鼓风干燥器中于 >" _下烘干至

恒重& 称量干燥后含有藻体的离心管并减去空管

的质量以得到藻体的干重&

&'-(脂肪酸组成分析

至实验设计的培养时间"取藻液离心"弃上清

液"然后用灭菌蒸馏水洗涤 ! 次并离心收集藻泥&

将藻泥先放置于 ;C$ _冰箱#09K:5$中结冰"再

置于真空冷冻干燥机#-9TN5KN5$内干燥&

按照文献(##"#=)报道的方法适当修改进行

脂肪酸甲酯化反应并分析成分& 取 %$ FL冷冻干

燥的藻粉于酯化瓶中"加 $7%$ FL 的 %@3脂肪酸

作为内标"然后加 # F-含 #V硫酸的甲醇溶液&

充氮气后"于 C" _水浴锅酯化反应 % U"便于将结

合的脂肪酸分子充分解离并甲基化& 酯化反应

后"向上述酯化瓶中分别加入 % F-去离子水和 %

F-正己烷"充分混匀"然后在 " "$$ QAFGK下离心

%$ FGK& 收集上清液至样品瓶中"+

#

浓缩& 采用

,KLG6PKS<C>$ R6IH型气相色谱仪进行脂肪酸组成

分析"色谱柱为1B;" 型毛细管柱#!$ Fa$7#"

FF$%升温程序为 "$ _保留 % FGK"#" _AFGK 升

温至 #$$ _"! _AFGK 升温至 #!$ _"最后保留

%C FGK%分流比为 "$s%%氮气'空气'氢气的流速分

别为 !$'="$'=$ F-AFGK& 进样量为 %

!

-&

&'<(数据处理

生长速率的计算公式为#F

'

;F

$

$R'"其中 F

'

为培养结束后单位体积收获的藻体质量"F

$

为接

种时单位体积的藻体质量"'为培养时间&

脂肪酸质量分数的计算#内标法$! B

.

T

)

.

7

.

)

(

7

(

"#&
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" 期 童&牧"等!氮饥饿与磷饥饿促使缺刻缘绿藻花生四烯酸含量增加的比较 &&

W

L

(

L

其中"@

1

代表被测组分的峰面积"@

4

代表内

标#%@3脂肪酸$的峰面积"=

4

代表内标的相对定

量校正因子"=

1

代表被测组分的相对定量校正因

子"8为样品的质量"8

4

为内标的质量&

运用'检验进行显著性分析&

#&结果

*'&(氮"磷饥饿分别对藻类生物量的影响

在 ỲE%% 完全培养基中"低光照强度 (<$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2H$)下"缺刻缘绿藻生物量的

增幅小于高光照强度(#$$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2

H$)与中等光照强度(%#$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2

H$)下的"而后两者条件下藻类生物量之间几乎

没有差异"反映出在实验设计的藻类密度情况下"

%#$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2H$的中等光照强度已经

不是藻类生长的限制因子%无论在高'中等或低的

光照强度下"该藻在完全培养基中的生物量都大

于同一培养时间氮饥饿与磷饥饿的"说明氮饥饿

或磷饥饿均不利于藻类生物量的增加#图 %$&

相对于完全培养基来说"氮饥饿虽然不利于

藻类生物量的增加"但在高'中'低 ! 种不同光

照强度下"藻类生物量的差异不太显著 #>u

$7$"$& 与氮饥饿相比"磷饥饿更不利于藻类生

物量的积累%若同时再给予低光照强度"磷饥饿

时藻类生物量的增加会极显著地变慢 #>n

$7$%$#图 %$&

图 &(缺刻缘绿藻在氮或磷饥饿过程中生物量的变化

B2C'&(+:4/2E3.55":.8C45EGH%&,8&9* "6D96147

76128C 9:459.1Q.92E8EG8291EC48E1H:E5H:E165

表 &(不同培养条件下#缺刻缘绿藻生长速率及+B%"%%"0hB%与RhB%占细胞干重的比例

+./'&(?1EN9:1.94EGH%&,8&9* .87295+B%#%%#0hB%.87RhB%"E89489528

71; N42C:96874172GG41489"6D9614"E87292E85

培养条件NI6SIQPN5KXGSG5K

#$$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2H$

3 ;+ ;B

%#$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2H$

3 ;+ ;B

<$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2H$

3 ;+ ;B

生长速率A(LA#X2-$)

LQ5ISU Q9SP

$7$@" t

$7$$"

$7$"= t

$7$%

$7$=@ t

$7$$=

$7$@@ t

$7$%@

$7$<= t

$7$%C

$7$=@ t

$7$$#

$7$<% t

$7$%"

$7$"@ t

$7$$<

$7$#" t

$7$$!

D.,A#V干重$

@7<$ t

$7@@#

%<7C< t

%7!!"

%<7>= t

%7=!%

C7%C t

$7!"<

%"7>= t

$7$=%

%=7#! t

%7%%$

@7!>! t

$7%><

%=7!> t

$7"%=

>7@C t

$7#@!

,,A#V干重$

%7=< t

$7!=<

"7"$ t

$7C$$

!7!$ t

$7<C%

%7CC t

$7%%#

@7$! t

$7!=>

=7=$ t

$7!"@

%7>< t

$7%#C

<7>= t

$7===

!7#= t

$7%%%

B).,A#V干重$

=7C@ t

$7@C=

%$7$@ t

$7@@<

>7!C t

%7#C@

"7C= t

$7#%>

%%7#> t

$7%>@

>7"! t

$7<=C

"7=C t

$7%=!

%$7"C t

$7=##

@7$! t

$7%@!

8).,A#V干重$

%7"$ t

$7%!%

=7=@ t

$7@C$

"7#C t

$7%<"

%7$% t

$7$@<

#7!$ t

$7%<!

#7@" t

$7!>C

$7<C t

$7$#=

%7<" t

$7""%

%7%@ t

$7$@#

注!所有数据都是 ! 次重复实验的平均值t标准差%3!对照% ;B!磷饥饿% ;+!氮饥饿&

+5SPH!,66SUPX9S99QPP[RQPHHPX 9HFP9KHt0273"N5KSQ56% ;B"RU5HRU9SPHS9Q̂9SG5K% ;+"KGSQ5LPK HS9Q̂9SG5K7

%#&
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&&这些结果从藻类的平均生长速率上也能得到

充分的体现#表 %$& 在完全培养基中"低光照强度

下藻类的平均生长速率是 $7$<% LA#X2-$"明显

低于高($7$@" LA#X2-$)与中等($7$@@ LA#X2

-$)光照强度下的%但它们都大于相应光照强度下

氮或磷饥饿的藻类生长速率"致使后两者的生物量

低#图 %$& 在相同的光照强度下"磷饥饿的藻类生

长速率明显低于氮饥饿的%若在低光照强度下"磷

饥饿时藻类的生长速率最低"只有 $7$#" LA#X2

-$"不到对照的($7$<% LA#X2-$)一半#表 %$&

*'*(氮"磷饥饿对藻类总脂肪酸含量的影响

氮饥饿条件下"随着培养时间的不断延长"无

论是在高'中等或低的光照强度下"缺刻缘绿藻的

总脂肪酸#D.,$占细胞干重均在不断增加#图 #

左$& 例如在中等光照强度下培养至 #@ X 时"藻

细胞D.,的量就增加了 %7# 倍"表明氮饥饿会引

起藻类细胞积累脂肪酸"其中 B).,的量是完全

培养基的 %7>! 倍#表 %$& 在低光照强度下"藻类

积累的 D.,含量显著#>n$7$"$低于高与中等

光照强度下的#表 %$"表明了低光照强度不利于

D.,的积累%高光照强度对 B).,的积累是不利

的"却有利于单不饱和脂肪酸 #F5K5IKH9SIQ9SPX

g9SS: 9NGXH"8).,$的积累"此种条件下8).,的

量是完全培养基的 #7>C 倍#表 %$&

图 *(缺刻缘绿藻在氮饥饿或磷饥饿过程中总脂肪酸$左%及花生四烯酸$右%含量的变化

B2C'*(+E9.DG.99; ."27"E89489$D4G9%.87.1.":27E82"."27"E3HE5292E8$12C:9%28H%&,8&9*
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&&磷饥饿时"藻类培养至 #@ X"其D.,量在高'

中等光照强度下分别提高了 %7!= 倍与 >@V#图 #

左$"与氮饥饿的效果几乎一样%但在低光照强度

下"磷饥饿对藻类D.,含量增加的促进效果则非

常有限"只是完全培养基的 %7!# 倍"远低于高与

中等光照强度下#分别为 #7#! 倍与 %7@= 倍$& 表

明磷饥饿对藻类 D.,含量增加的促进作用比氮

饥饿更依赖光照强度%光照强度越强"促进的效果

越明显%甚至在高光照强度时磷饥饿的促进作用

还略高于氮饥饿的#表 %$& 从表 % 中还可以发

现"高光照强度下磷饥饿对D.,的促进作用得益

于8).,的积累"达到细胞干重的 "7#CV"远大

于中等及低光照强度下#分别只为细胞干重的 #7

@"V与 %7%@V$& B).,的含量在高'中等光照强

度下没有显著差异"不过它们#分别为细胞干重

的>7!CV与 >7"!V$均显著#>n$7$"$高于低光

照强度下的 @7$!V#表 %$&

*'-(氮"磷饥饿对藻类%%及其它脂肪酸含量的

影响

氮饥饿可以诱导缺刻缘绿藻积累,,#表 %$"

其中中等与低光照强度的促进效果较好"此种情

况下培养 #@ X 时 ,,的含量均达到细胞干重的

@V"都高于高光照强度下的 "7"V& 磷饥饿也可

以引起藻细胞积累,,#表 %$"中等光照强度下培

养 #@ X时"藻细胞,,含量占其干重的 =7=V"明

显高于高'低光照强度下 !7!V的含量& 表明氮

饥饿促进藻细胞合成并积累,,的能力比磷饥饿

强%但无论是氮饥饿还是磷饥饿"高光照强度都不

利于藻细胞积累,,&

氮饥饿对于提高缺刻缘绿藻 ,,在 D.,中

百分含量的能力较强#图 # 右$"预示着通过氮饥

饿这种方法可以更有效地获得 ,,& 此促进作用

随着光强的减弱而增加"且培养时间越长越有助

于,,百分含量的提高& 例如中等光照强度下"

培养至第 > 天时 ,,占 D.,的百分含量就极显

著#>n$7$%$地增加"#@ X 内由 #!7@V增加到

="V%随着培养时间的延长",,百分含量仍呈现

增加的趋势& 这些结果意味着继续进行氮饥饿培

养将能获得更多的,,#图 # 右$&

图 -(在中等光照强度下#氮饥饿$左%与磷饥饿$右%过程中#各类主要脂肪酸占总脂肪酸百分含量的变化

B2C'-(+:4H41"489.C4EG3. È1G.99; ."275H4"24528H%&,8&9* N:2D44JHE5479E 347263D2C:9

28948529; .8776128C 9:4"E6154EG8291EC4859.1Q.92E8$D4G9%E1H:E5H:E16559.1Q.92E8$12C:9%
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&&磷饥饿对 ,,占 D.,百分含量的促进作用

就没有氮饥饿的强#图 # 右$"且受光照强度的影

响比较大& 在中等'低光照强度下"磷饥饿能表现

出一定促进作用#图 # 右$%而在高光照强度下"

不仅没有促进反而出现下降的趋势#图 # 右$"这

主要是由于 8).,含量#占细胞干重的 "7#CV$

的显著增加'而,,的含量#细胞干重的 !7!$V$

只相当于低光照强度下的一半#表 %$等原因共同

引起的&

至于在藻细胞中检测到的其它各种脂肪酸"

无论在高'低光照强度下"它们各自占 D.,百分

含量的变化趋势与中等光照强度下饥饿处理时的

变化趋势#图 !$基本一致& 依据百分含量大小"

这些脂肪酸至少可以分成两大类!一类是百分含

量低的"如
%

;亚麻酸 #%C s!

/

< $'#$ s!

/

< 和

#$s#

/

<"它们均低于总脂肪酸的 %7"V%另一类是

百分含量较高的"如油酸 #%C s%

/

> $'亚油酸

#%Cs#

/

<$和
$

;亚麻酸#%Cs!

/

!$"均高于 !V&

其中油酸与亚油酸这两个高百分含量的脂肪酸变

化更引人注目& 随着培养时间的延长"饥饿处理

均能诱导亚油酸百分含量的逐渐降低"但氮饥饿

的降低幅度更显著#>n$7$%$"从饥饿处理开始

时的 !=7%>V逐渐下降到第 #@ 天的 %C7#%V%油

酸的百分含量在磷饥饿过程中"增加的趋势极为

显著#>n$7$%$"从饥饿处理开始时的 <7CV增加

到第 #@ 天的 %!7"V#图 !$&

!&讨论

-'&(氮或磷饥饿对缺刻缘绿藻生长的影响

氮'磷是藻类细胞生长必需的大量元素"一旦

缺乏"蛋白质及核酸等物质的合成受阻"细胞分裂

缓慢甚至停止(#" ;#<)

& 因此"与完全培养基的情况

相比"氮饥饿或磷饥饿时"缺刻缘绿藻的平均生长

速率低#表 %$"从而导致低的生物量#图 %$& 从

微藻的培养进程来看"在培养后期"因藻类细胞的

分裂与生长吸收了大量的氮与磷等元素"完全培

养基的情况下也可能出现氮'磷等元素的缺乏而

影响生长& 不过在本实验过程中"对培养基采用

国家标准的紫外分光光度法#1'AD!=< ;#$$@$

和钼酸铵分光光度法# Ỳ%%C>! ;C>$分别跟踪

测定硝酸盐氮和总磷的含量"结果表明"氮与磷等

元素并非是生长的限制因子"这从图 % 的生长曲

线也得到间接地反映& 藻类细胞生物量的变化取

决于两个因素!其一是细胞数目"其二是藻细胞干

物质& 有报道(#@ ;#C)提出在氮或磷饥饿时"藻细胞

因分裂慢而体积增加%但它们能利用内源的氮和

磷进行必需的生理'生化代谢"例如光合作用"以

进行碳水化合物与能量的代谢及物质再分

配(#> ;!%)

"本研究发现"在饥饿条件下"缺刻缘绿藻

细胞,,含量#表 %$的增加就间接说明了这一

点& 因此"细胞分裂缓慢及干物质的积累可能共

同导致了缺刻缘绿藻生物量在饥饿过程中如图 %

的缓慢增加&

磷不仅参与碳水化合物在藻细胞不同细胞器

之间的转运"更重要的是直接参与能量如,DB的

代谢(%!"%")

& 因此"磷饥饿对藻类细胞生长的影响

比氮饥饿更明显"从而出现了在相同处理情况下"

磷饥饿时藻细胞的生物量比氮饥饿时低的现象

#图 %$& 磷饥饿时若给予低光照强度如本研究的

<$

!

F56RU5S5KHA#F

#

2H$"可能因光合作用特别

是光合磷酸化合成的,DB少"出现了如图 % 所示

该条件下最低生物量的结果&

-'*(缺刻缘绿藻 %%合成的代谢途径及关键

步骤

利用气相色谱所知的缺刻缘绿藻在各种不同

条件下的脂肪酸种类#图 !$"与已报道的结果(!#)

完全一致"据此"可推测该藻合成,,的主要代谢

及各分支途径#图 =$& 一般而言"藻类是以两条

途径合成,,

(!!)

!一条是通过图 = 中的 % 途径经

%

;亚麻酸合成 ,,"另一条则是通过图 = 中的 #

途径经 #$s#

/

< 来合成 ,,& 根据脂肪酸的种类

及已克隆到的可能在此代谢途径中起作用的各种

酶基因(!= ;!<)来判断"在缺刻缘绿藻中这两条途径

可能都存在"但
0

C 去饱和酶及其作用的步骤有

待于进一步证实& 无论在完全培养基'氮饥饿'磷

饥饿的情况下"还是在高'中'低的光照强度下"该

途径中
%

;亚麻酸'#$s!

/

< 和 #$s#

/

< 脂肪酸的

百分含量#图 !$都比较低"说明这些种类的脂肪

酸只可能作为 ,,合成代谢途径的中间产物"以

确保代谢反应的顺利进行%并进一步推测与这些

中间产物下游去向有关的脂肪酸延长酶'

0

" 及

0

C 去饱和酶不是,,合成代谢的限速酶&

氮饥饿时",,百分含量上升而亚油酸的百

分含量下降#图 =$"从 !=7%>V下降到 %C7#%V"

%

;亚麻酸在第 ! 天的百分含量就迅速增加了

@$V#图 ! 左$#完全培养基中维持不变$"说明亚

'#&
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油酸被用于
%

;亚麻酸的合成"表明
0

< 去饱和酶

是该合成途径的关键酶& 之后"

%

;亚麻酸的百

分含量保持相对稳定#图 ! 左$"但由于脂肪酸延

长酶的转录量增加(!" ;!<)

"使 #$s!

/

< 也逐渐从

$7#=V增加到 %7%V"从而引起,,百分含量的显

著增加&

图 <(缺刻缘绿藻中%%的主要合成$粗箭号%

及分支途径#示氮"磷饥饿的影响

实线表示已经证实的步骤"虚线表示尚未被证实的步骤&

B2C'<(O6CC459473.28$9:2"A.11EN%.8756//1.8":47

$9:28.11EN%H.9:N.; EG.1.":27E82"."275;89:452528

H%&,8&9*#2DD6591.928C 9:44GG4"95EG

8291EC48E1H:E5H:E16559.1Q.92E8E89:45;89:4525

.I666GKPQPRQPHPKSHSUPN5KgGQFPX R9SUh9:"X9HU 6GKPQPRQPHPKSH

SUPIKNPQS9GK R9SUh9:7

&&在缺刻缘绿藻中"亚油酸还有另外两个流向!

一是在脂肪酸延长酶作用下生成 #$s#

/

<"另一个

是在
/

! 去饱和酶#也称
0

%" 去饱和酶$作用下生

成
$

;亚麻酸#图 =$&

#$s#

/

< 在亚油酸百分含量下降的同时并没

有上升#图 ! 左$"反而呈现下降的趋势"说明氮

饥饿时"亚油酸没有加速流向 #$s#

/

<%同时发现

在完全培养基中"亚油酸含量在上升的同时"

#$s#

/

<也上升"两者成正相关%说明在氮饥饿条

件下"催化亚油酸生成#$s#

/

<的延长酶的活力没

有提高& 不过"这里又衍生出另一个问题"即催化

亚油酸生成 #$s#

/

< 的延长酶可能与催化
%

;亚

麻酸产生 #$s!

/

< 的脂肪酸延长酶不是同一种"

或即使是同一种"但对底物存在偏好性"这将有待

进一步探索& 总之氮饥饿时"从亚油酸经 #$s#

/

<

再合成并积累 ,,不是该藻生成 ,,的主要途

径"或者"在
0

C 去饱和酶的存在没有被证实之

前"推测 #$s#

/

< 有可能是支路上的代谢终产物&

至于亚油酸的另一个产物
$

;亚麻酸"由于

在脂肪酸组成分析时没有发现
$

;亚麻酸的后续

产物"可以推断
$

;亚麻酸是亚油酸在该路径上

的终产物%其百分含量在氮饥饿过程中逐渐降低"

这与
/

! 去饱和酶基因在该过程中相对转录量的

下降有关(!@)

"从而阻止了亚油酸的分流"确保主

要途径的顺利进行& 因此"由亚油酸到
%

;亚麻

酸再到 #$s!

/

< 是氮饥饿时缺刻缘绿藻合成并积

累,,的主要途径& 这与 /̀Y(Y+(等(!C)通过
%=

3标记示踪结果所推测的途径相吻合&

/

! 去饱

和酶催化步骤受氮饥饿处理的负调控反而有利于

,,的合成与积累&

磷饥饿时"缺刻缘绿藻 ,,的百分含量快速

上升并于第 %# 天达到 !#7"V的峰值#图 # 右$"

亚油酸的百分含量在 < X 内从 !#7CV下降到

#@V#图 ! 右$"之后这两者均保持相对稳定"说

明
0

< 去饱和酶也是磷饥饿引起的 ,,含量增加

过程中的限速酶& 作为亚油酸的一个产物"

%

;

亚麻酸的含量在第 ! 天时增加了 "$V"之后便呈

现出下降的趋势"这与磷饥饿时 ,,百分含量一

开始快速上升"之后逐渐平缓的趋势也一致& 因

此在磷饥饿时"合成 ,,的主要代谢路径与氮饥

饿相同&

至于
0

< 去饱和酶等基因如何感受氮饥饿或

磷饥饿的信号"来调控缺刻缘绿藻按照主要代谢

途径以合成并积累,,"有待进一步探讨&

-'-(氮或磷饥饿影响缺刻缘绿藻 %%代谢途径

的机理

氮饥饿与磷饥饿均能促进缺刻缘绿藻 D.,

及,,含量的提高#表 % 与图 #$& 一般而言"细

胞在矿质营养胁迫时会利用细胞内源的氮或磷等

元素将代谢流转向不含这些元素化合物如中性脂

的合成"以便能在环境条件好转的情况下"能快速

将它们转化成膜脂这种以磷脂为主要成分的结构

性物质(#@"#> ;!$)

& 氮饥饿时"蛋白质及酶的合成受

到了抑制"这对细胞的代谢都是不利的& 但有研

究表明"在氮饥饿时"与脂类代谢相关酶系的活性

得到了增强(>)

"而且储存的中性脂和绝大部分膜

脂都不含氮元素"因而有利于它们的合成与积

累(%%)

& 磷元素在物质代谢过程中同样扮演着重

要的角色"如YDB供给蛋白质肽链合成时所需要

的能量")?B参与了单糖转变和多糖的合成"缺

少磷将使蛋白质和糖类合成受到限制"迫使代谢

(#&
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流转向脂类合成&

实际上"脂类合成不仅储存碳源而且还储存

能量& 多数研究(>"!> ;=$)证实"营养盐胁迫条件下"

油脂积累的另一个重要作用便是储存光合作用过

程中吸收并产生的过多能量"避免对光合器官产

生光抑制的现象& 本研究发现"磷饥饿时脂肪酸

的积累受到光照强度的影响比较显著"表明这种

饥饿处理与能量#光能$代谢的关联程度较高"而

磷元素作为生物体能量通货 ,DB的重要组分可

能很好地解释这个问题& 因此建议在基于磷饥饿

胁迫的油脂累积条件优化时应考虑光照强度这个

因素&

就,,及B).,百分含量的变化而言"氮或

磷饥饿都表现出依赖光照强度的促进效应"就像

拟微绿球藻#F$))*5,2*-*+414HR7$

(=%)

'紫球藻(=#)

一样"高光照强度并不利于缺刻缘绿藻 ,,与

B).,的积累& 高光照强度往往会导致光损伤现

象"而饱和脂肪酸及8).,#特别是油酸$可能在

减少光损伤以及保持细胞水分中起着一定的作

用(=!)

"因而其百分含量得到了增加"但 B).,则

相反#图 ! 右"表 %$& 中等'低光照强度均能提高

缺刻缘绿藻,,的百分含量"与0(-(4312+c(

等(==)报道的结果一致& 这样的促进作用"磷饥饿

要比氮饥饿逊色"但磷饥饿时油酸百分含量的增

加比氮饥饿时的显著#图 ! 右$& 其中原因除上

述的光照强度影响外"还可以从其他两方面来理

解& 首先从代谢途径来看"亚油酸的百分含量在

< X后的相对稳定"其反应物油酸的百分含量却较

氮饥饿时增加得明显#图 ! 右$"而 ,,的百分含

量则相反"因此可以归因于对去饱和酶的影响不

同"比如磷饥饿可能促进了
0

> 去饱和酶活性"而

对
0

< 去饱和酶的促进作用则可能弱于氮饥饿&

另外"我们知道油酸是脂肪酸从头合成的终产物"

它的去饱和作用需要如磷脂'半乳糖脂等载

体(%C)

"而磷是它们的组分"缺少磷势必也限制了

该去饱和作用的进行& 因此"磷饥饿比氮饥饿更

明显地促进了油酸的积累而影响,,百分含量的

提高&
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