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聚球藻 7942光自养培养的碳代谢和能量代谢 

颜日明 1,2, 张志斌 2, 朱笃 2,3, 储炬 1 
1 华东理工大学 生物反应器国家重点实验室, 上海 200237 
2 江西师范大学生命科学学院 江西省亚热带植物利用与保护重点实验室, 南昌 330022 
3 宜春学院, 宜春 336000 

摘  要: 代谢通量分析是研究微藻光自养培养过程中 CO2 和光能利用的一个非常有用的工具。本研究建立了聚球藻

7942 光自养培养代谢网络, 并通过代谢通量方法分析了不同入射光强下的碳代谢流分布和能量代谢。研究结果表明, 

CO2 固定是代谢能量和还原力消耗的主要途径, 分别约占总消耗能量的 85%和 70%。研究还发现在一定光强范围, 基于

ATP 生成的细胞得率和最大细胞得率基本维持不变, 分别约为 2.80 g/mol ATP 和 2.95 g/mol ATP, 但基于总吸收光能的

细胞得率和对应的光能转换效率则随着光强的增加而降低。 

关键词 : 聚球藻 7942, 连续培养 , 代谢通量分析 , 能量代谢 , 光能转化  

Carbon and energetic metabolism of Synechococcus sp. 
PCC7942 under photoautotrophic conditions 
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Abstract: Metabolic flux analysis is a very powerful tool to understand CO2 fixation and light energy utilization of microalgae 
during photoautotrophic cultivation. A comprehensive network structure for the autotrophic growth of Synechococcus sp. PCC7942 
was proposed, and the carbon and energetic metabolism under different incident light intensity was investigated based on metabolic 
flux analysis in this paper. These results showed that CO2 fixation was the main energy and reducing potential trap which accounted 
for 85% and 70% of the total energy and reducing potential consumption respectively. We also found that the cell yield and the 
maximum cell yield based on ATP synthesis were maintained 2.80 g/mol and 2.97 g/mol respectively under the appointed incident 
intensity. But the cell yield on absorbed light energy their corresponding energy conversion efficiency were descended with the 
increasing of incident intensity. 

Keywords: Synechococcus sp. PCC7942, continuous cultivation, metabolic flux analysis, energetic metabolism, light energy 
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微藻作为光自养生长微生物, 大多以光能作为

能源, CO2为碳源进行生长。光能是影响藻细胞生长

和产物生成的最重要的因素, 因此对于光能的利用

效率研究一直是植物和藻类研究的重点之一。利用

代谢通量分析方法来研究藻类的光能利用效率是近

年来微藻研究的一个重要方向, 尤其通过对光自养

微藻生长过程中细胞内代谢流的研究, 有助于从细

胞代谢角度了解微藻培养的碳流和能流传递规律 , 

为提高微藻产量和光能利用效率提供依据。迄今已

有一些研究者对微藻培养的碳流和能流传递规律进

行了分析, Cogne等[1]和 Nishioka等[2]利用代谢通量

分析分别研究了钝顶节旋藻(Arthrospira platensis)和

聚球藻 MA19(Synechococcus sp. MA19)光自养条件

下的碳流分布规律 , 喻国策等 [3]阐述了鱼腥藻

7120(Anabeana sp. PCC7120)在混养条件下的碳流

分布和能量利用情况, Yang 等[4]则更详细地比较了

蛋白核小球藻(Chlorella pyrenoidosa)在不同营养类

型下的代谢流分布规律及能量利用效率。但是到目

前为止, 对于蓝藻的光合自养代谢流分析研究工作

还很少。蓝藻作为光合作用基础研究的理想模式系

统, 对其光合自养代谢流的研究, 不但能够了解光

自养微藻的生长和能量代谢规律, 为提高细胞得率

和光能转化率提供理论依据, 也能够为光合自养微

藻大规模培养技术的发展奠定基础。 

聚球藻 7942 (Synechococcus sp. PCC7942)是一

种营专一性光自养生长的单细胞原核蓝藻, 其不仅

在光合作用等研究方面是一种广泛采用的模式蓝藻, 

而且也是外源基因表达的有效宿主。本研究以聚球

藻 7942 为研究材料, 采用恒化培养技术, 应用代谢

通量分析方法对其在不同光强下生长过程中的碳代

谢和能量代谢进行了研究, 并获得相关结果。 

1  材料和方法 

1.1  藻种与培养基 
聚球藻 7942 (Synechococcus sp. PCC7942)由中

国科学院水生生物研究所藻种库提供。实验培养基

采用改良的 BG-11培养基[5]。 

1.2  连续培养方法 
藻细胞在总装量为 2.5 L 的玻璃平板式光生物

反应器(25 cm×36 cm×2.8 cm)中进行(图 1), 工作体

积 1.8 L, 光照由 6支均匀排列于反应器外部的日光

灯管提供(Philips, 8 W), 通过调节光源位置的远近, 

使入射光强分别为 25.2 μmol/(m2·s)、47.3 μmol/(m2·s)

和 86.7 μmol/(m2·s), 培养温度为 28oC, 空气流量为

0.5 vvm。藻细胞接种后初始浓度为细胞干重    

0.04 g/L, 先分批培养至稳定期, 再用双通道恒流泵

(BT1-200E 型, 上海琪特 )同时以恒速加入新鲜培养

基和抽出培养液, 稀释率均为 0.0417 h−1, 每隔 12 h

取样测定菌体浓度和 pH, 连续 4 次变化在 5%以内

认为达到稳定。 

 

图 1  聚球藻 7942 光自养连续培养装置 
Fig. 1  Equipment for continuous cultivation of Synechococcus 
sp. PCC7942 under photoautotrophic condition. 
 

1.3  分析方法 
细胞浓度通过 721 型分光光度计检测波长为

730 nm处的吸收值得到。藻细胞在 OD730=0~0.85范

围内与干重成线性关系 : X (g/L)=0.352 OD730, 
R2=0.998; 

光强采用光合有效辐射计(北京师范大学光电

仪器厂)测定; 

叶绿素浓度采用比色法测定[6];  

碳水化合物含量采用硫酸-苯酚法[7];  

蛋白质含量测定采用考马斯亮蓝法[8];  

藻液中碳酸盐测定采用盐酸滴定法[9];  

藻细胞碳(C)、氧(O)、氮(N)和氢(H)元素含量
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用 Elementar Vario EL III型元素分析仪(德国)进行

测定。 

尾气 CO2和 O2浓度分别采用 PA200-GXH型红

外线气体分析器 PA200-CJ 型磁机械式氧分析器(重

庆川仪分析仪器有限公司)在线测定。 

2  代谢流分析 

2.1  代谢网络构建 
聚球藻 7942 初级碳代谢包括卡尔文(Calvin)循

环、糖酵解(EMP)途径、磷酸己糖(HMP)循环、三羧

酸(TCA)循环和乙醛酸循环等途径[10]。由于聚球藻

7942 是专一性原核光自养微生物, 细胞中没有叶绿

体, 光合色素都结合于细胞质类囊体膜上, 与光合

作用有关的酶存在于细胞质中, 因此卡尔文循环和

磷酸戊糖途径可进行合并。Smith等[11]利用同位素标

记对营专一性自养与兼性异养微生物的生化基础进

行了研究, 提出营专一性光自养微生物具有不完全

三羧酸循环。TCA 循环中维持碳源稳定是通过 PEP

羧化酶催化固定 CO2来实现
[12]。此外光自养生长的

聚球藻细胞中异柠檬酸裂解酶的活性很低[13]; Hoare  

 

图 2  聚球藻 7942 主要代谢网络简图 
Fig. 2  A schematic view of key pathways of central metabolism in Synechococcus sp. PCC7942. 
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& Moore 利用同位素示踪, 研究乙酸如何进入藻体,

没有发现乙醛酸循环起作用的证据[14], 因此本研究

中不考虑乙醛酸循环。为了降低代谢网络的复杂性

和减少代谢流量平衡方程, 本研究还做了以下一些

简化: 1) 按照固定比例进行的反应, 简化为一个方

程式, 特别是大分子物质的合成, 如 DNA 和 RNA

等; 2) 只列出主要代谢物质的流量平衡方程; 3) 藻

细胞通过光呼吸所损耗的 CO2极小且不容易测定
[15], 

可忽略代谢网络中的光呼吸作用; 4) 聚球藻 7942在

以 NaHCO3 为主要碳源的光自养培养过程中, 消耗

的碳源基本上用于藻细胞的生长, 因此假定所有代

谢物出口全部合成菌体, 其中细胞的脂肪酸组成比

例与单体组成分别来自文献[16-19]。由此获得聚球

藻 7942光自养条件下的主要碳代谢途径简图(图 2), 

相应反应方程式见文后附录 1。 

2.2  碳代谢流计算 
代谢流分析的理论基础是物料平衡, 代谢物之

间的转变遵循化学反应计量关系。 

以 ri表示代谢反应网络中第 i 种代谢物的积累

速率, 则有 

 i ij jr a v= ∑  (1) 

式(1)中 aij和 vj分别表示第 i 种代谢物在第 j 个

反应中的化学计量系数和反应流量。整个代谢网络

中的所有代谢物可以组成如下线性方程组 
 r=Gv (2) 

式(2)中 G 为 m×n 的化学计量系数矩阵, r 和 v

分别为 m维代谢物累积速率向量和 n维流量向量。

上述反应网络中包含 18 个方程和 30 个代谢流量, 

其中包括 12 已知个流量和 18 个未知流量。通过矩

阵的分割将 G 转化为 2 个矩阵 Gc和 Gm, 由于在稳

态时中间代谢物无积累, 因此剩下的 18个未知流量

可通过正定线性方程组获得。根据 
 0=Gv=Gmvm+Gcvc (3) 

则 

 vc=−(Gc)−1Gmvm (4) 
式(3)和(4)中 Gm、Gc分别表示已知和未知代谢

物的化学计量系数矩阵, vm、vc分别表示已知和未知

代谢物流量向量。 

以 CO2进入 Calvin 循环的比速率为基准, 利用

Matlab 软件可以计算出所有相对未知流量, 进而获

得聚球藻 7942的碳代谢流量分布(图 3)。 

3  结果与分析 

3.1  碳代谢流分布 
从图 3可以看出, 聚球藻 7942细胞利用光能固

定 CO2, 推动卡尔文循环、糖酵解途径以及不完全三

羧酸循环不断进行。藻细胞通过 1,5-二磷酸核酮糖

羧化/氧化酶所固定的 C在 G3P处进行分流, 87%左

右进入磷酸戊糖途径, 仅有很少一部分进入了糖酵

解途径。同时发现, 和混养或异养不同, 6-磷酸果糖

(F6P)经 6-磷酸葡萄糖(G6P)形成 5-磷酸核酮糖(Ru5P)

途径的代谢流量相对经 5-磷酸木酮糖(X5P)和 5-磷

酸核糖(R5P)形成 5-磷酸核酮糖(Ru5P)的流量小很

多, 这说明光自养条件下, 6-磷酸葡萄糖脱氢酶受到

限制, Calvin循环固定 CO2的还原力 NADPH主要来

自光合磷酸化, 而不是通过磷酸戊糖途径, 同时也

说明后者是 5-磷酸核酮糖(Ru5P)的主要再生途径。

由于 5-磷酸核酮糖(Ru5P)的再生是 Calvin 循环的重

要组成部分, 因此 Ru5P 的再生速率对于叶绿体的

光合作用起重要作用[20]。藻细胞在不同的培养光强

下, Ru5P的再生速率会有所不同。随着光强的增加, 

CO2 固定速率会加快, 这就要求藻细胞具有较高的

Ru5P再生速率来维持 Calvin循环的进行, 但光强的

进一步增加也会使藻细胞的光合系统和电子传递光

抑制程度增加[21], 从而使 Calvin循环速率相对降低, 

Ru5P再生速率也随之降低。因此在本实验中, 光强

为 47.3 μmol/ (m2·s)时的 Ru5P 再生速率比高光强

86.7 μmol/ (m2·s)和低光强 25.2 μmol/ (m2·s)时的要

大一些, 从而使得 47.3 μmol/ (m2·s)光强下 6-磷酸果

糖(F6P)经 6-磷酸葡萄糖(G6P)形成 5-磷酸核酮糖

(Ru5P)的代谢流量要比其他 2 个光强条件下低。此

外, 由于酵解途径和 TCA循环是合成细胞前体物质

的重要途径, 从这 2 条途径的代谢通量数据可以看

出, 47.3 μmol/ (m2·s)光强下的代谢物流量要高于其

他 2 个光强, 说明在该光强下更有利于细胞前体物

质的合成。 

3.2  能量代谢分析 
利用代谢流分布结果 ,  可以获得 AT P 和

NAD(P)H 的产生和消耗速率(表 1)。藻细胞 ATP 的

总产生量 rATP为光合磷酸化、底物磷酸化和氧化磷 
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图 3  聚球藻 7942 在入射光强分别为 86.7、47.3 和 25.2 μmol/(m2·s)时的代谢流分布 
Fig. 3  Metabolic flux distribution (expressed as mol/100 mol CO2 fixed) of Synechococcus sp. PCC7942 at incident light intensity 
of 86.7, 47.3 and 25.2 μmol/ (m2·s), respectively. 
 
酸化 3 方面总和, 其中 90%以上来自光合磷酸化。

聚球藻 7942生长过程中用于光合 CO2固定所需ATP

较多, 约占 ATP 总消耗的 85%, 而用于细胞物质合

成的 ATP 量则仅占 10%左右。同样 , 从还原力

NAD(P)H 的产生和消耗情况来看, 光合磷酸化也是

NAD(P)H 产生的主要途径, 约占总产生量的 90%, 

而通过中间代谢途径(磷酸戊糖途径、糖酵解途径和

TCA 循环等)产生的 NAD(P)H 则很少。同时也可以

看到, Calvin 循环是 NAD(P)H 的主要消耗途径, 达

到总消耗的 70%以上。这也进一步表明了光能是光

自养藻类的主要能量和还原力提供者, 藻细胞通过

光合磷酸化作用, 能产生大量的 ATP 和 NAD(P)H, 

用来推动暗反应将 CO2 固定, 同时也推动细胞的生

长和产物合成。 
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表 1  聚球藻 7942 光自养培养过程中 ATP 与 NAD(P)H
的产生与利用(mmol/(g·h)) 
Table 1  Generation and utilization of ATP and NAD(P)H 
in the autotrophic culture of Synechococcus sp. PCC7942 
(mmolATP/(g·h)) 

Incident intensity (μmol/(m2·s))
 

86.7 47.3 25.2 

ATP production    

Photophosphorylation 13.80 13.34 13.06 

Direct ATP 0.42 0.48 0.43 

Oxidative phosphorylation 0.83 1.07 1.30 

ATP consumption    

Calvin Cycle 12.77 12.56 12.70 

Synthesis of cell mass 1.49 1.61 1.40 

Maintenance 0.78 0.71 0.69 

NAD(P)H production    

Photophosphorylation 4.60 4.45 4.35 

Intermediary metabolism 0.54 0.62 0.70 

NAD(P)H consumption    

Calvin Cycle 3.58 3.51 3.56 

Synthesis of cell mass 0.53 0.56 0.51 

 
3.3  能量利用与转化效率 

光自养条件下藻细胞吸收光能后, 通过光合系

统的光合磷酸化反应, 产生大量能量和还原力供细

胞合成和产物生成。根据上述代谢流数据, 可以获

得聚球藻 7942 在光自养条件下基于 ATP 生成的细

胞得率, 从而进一步了解聚球藻 7942光自养培养下

的能量利用情况。 

根据 

 YATP=μ/rATP (5) 
和 

 ATP
MAX

ATP ATP

1 1 m
Y Y μ

= +  (6) 

可以得到不同光强下基于 ATP 的藻细胞得率

YATP和最大藻细胞得率 MAX
ATPY (表 2), 结果表明, 在给

定光强条件下, 基于 ATP 生成的藻细胞得率和最大

藻细胞得率变化不大, 分别约为 2.80 g/mol ATP 和

2.95 g/mol ATP。这是由于在这些光强下, 藻细胞所

吸收光能均超过了光合磷酸化所需要, 因而细胞通

过调节电子传递速率和活性光合中心数量[21], 使多

余的光能以热耗散、产生荧光等方式消耗, 从而将

光合磷酸化水平维持在一个较稳定的水平。 

由于光合作用过程的复杂性和途径的漫长性 ,  

表 2  聚球藻 7942 光自养培养过程中能量利用 
Table 2  Energy utilization of Synechococcus sp. PCC7942 
in the autotrophic culture 

Incident intensity (μmol/(m2·s)) 
 

86.7 47.3 25.2 

Cell yield based on ATP production 

rATP (mmol /(g·h)) 15.11 14.89 14.30

YATP (g/mol ATP) 2.77 2.80 2.82 
MAX

ATPY (g/mol ATP) 2.92 2.94 2.97 

Cell yield based on light energy absorption 

Eab (kJ/(g·h)) 9.98 6.23 3.84 

YX/E (10−3 g/kJ) 4.18 6.69 10.85

ηE (%) 4.62 7.28 11.35
 

藻细胞吸收的光能并不能全部转化为能被细胞直接

利用的 ATP 形式的化学能, 因此藻细胞在不同的培

养条件具有不同的光能转化效率。 

藻细胞的光能吸收速率公式[1] 

 { }0
ab

1 exp[ ( ) ]AI X L
E

X
α− − ⋅

=  (7) 

式(7)中 Eab为比光能吸收速率, A为光照比表面

积, I0为入射光强, X为细胞浓度, L为光径, α(X)表示

光吸收系数, 与细胞浓度 X 有关, 其值可用式(8)计

算 

 α(X)=126.17X0.7094 (8) 
用 YX/E和ηE分别表示基于总吸收光能的细胞得

率和光能转化效率, 则有 

 X/E
ab

Y
E
μ

=  (9) 

 ATP
E

ab

r
E

η =  (10) 

根据式(7)、(9)和(10)可以获得聚球藻 7942在光

自养条件下的光能利用数据(表 2)。从结果来看, 随

着入射光强的增加, 基于总吸收光能的藻细胞得率

有所下降, 并且远低于 YATP, 这可能是由于实际吸

收的光能有相当一部分通过其他途径耗散而使得转

化率很低所引起, 从表 2可以看到, 在实验的 3个入

射光强下吸收的光能转化效率分别仅为 11.35%、

7.28%和 4.62%。 

4  小结 

本研究在连续培养的基础上, 建立了专一光自

养生长的聚球藻 7942细胞代谢网络, 并利用物料平
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衡, 计算了不同入射光强下的碳流分布。同时运用

代谢通量分析方法对聚球藻 7942 细胞生长过程中

的能量代谢进行了分析, 结果发现, 在给定光强下, 

基于 ATP的细胞得率和最大细胞得率基本维持不变, 

而藻细胞的光能转化效率随着光强的增加而降低 , 

光能利用率较低。这表明当光能的供应超过藻细胞

光合磷酸化所需的能量时, 光合电子传递速率和活

性光合中心数目成了光能转化效率的限制因素[21]。

因而提高藻细胞的光能利用率, 一方面可以通过基

因工程手段降低藻类细胞的捕光色素含量[22-25]或者

增强 ATP合酶的活性[21]来提高电子传递速率和光合

效率, 另一方面通过合理的光生物反应器设计, 既

能降低光能的供应而又不会导致光能限制来达到提

高光能利用效率的目的[26]。 

Appendix I 

Biochemical reactions for flux estimation 

Calvin cycle and pentose phosphate pathway 
(1)  H2O+CO2+RuDP ⇒ 2G3P  
(2)  G3P+ATP +NADPH +H ⇒ GAP +ADP +NADP +Pi 
(3)  2GAP+ H2O ⇒ F6P +Pi  
(4)  F6P ⇔ G6P 
(5) G6P+2NADP+H2O ⇒ Ru5P+ CO2+2NADPH+ 

2H 
(6)  F6P+GAP ⇒ X5P+E4P  
(7)  E4P+ GAP+ H2O ⇒ S7P+ Pi  
(8)  S7P + GAP ⇒ R5P +X5P  
(9)  R5P ⇒ Ru5P 
(10)  X5P ⇒ Ru5P 

(11)  Ru5P + ATP ⇒ RuDP + ADP 
Glycolytic pathway and uncomplete tricarboxylic acid 
cycle 
(12)  G3P ⇔ PEP+H2O  
(13)  PEP + ADP ⇒ PYR +ATP 
(14)  PYR +NAD + COA ⇒ ACCoA + NADH +CO2 + H 
(15)  PEP +CO2 +ADP ⇒ OAA +ATP 
(16)  OAA + AcCoA +H2O ⇔ ISOCIT +CoA +H 
(17)  ISOCIT + NAD ⇔ αKG +NADH +CO2  
(18)  OAA +NADH +H ⇔ FUM + NAD +H2O 
(19) FUM + FADH2 + ATP + CoA ⇔ SUCCoA + 
     ADP +Pi +FAD 
Oxidative phosphorylation (P/O=2) 
(20) NADH+0.5O2+2ADP+2Pi+2H ⇒ H2O +NAD +  

2ATP 

(21) FADH2 +0.5O2 +ADP +Pi +2H ⇒ H2O +FAD +  
ATP 

Miscellaneous reaction 
(22) ATP ⇒ ADP 
Light reactions 
(23) 2H2O+2NADP +2ADP +2Pi +0.125APF ⇒  

2NADPH + 2H +2ATP+O2 
Biosynthesis of macromolecules 
(24)  G6P +2ATP ⇒ CAR 
(25)  R5P +1.235ASP +2.185GLN+0.61GLY+1.22FTHF 

+0.61CO2 +8.68ATP+0.765NAD⇒RNA+2.185GLU 
+0.845FUM +1.22THF+8.68ADP+8.68Pi+0.765NADH 
+0.765H 

(26)  R5P +1.22ASP +2.06GLN +0.5GLY +1.22FTHF  
 +0.5CO2 +NADPH +0.78NAD +8.22ATP ⇒  
 DNA +0.72FUM +2.06GLU +1.22THF +8.22ADP 
+8.22Pi +0.78NADH +NADP +0.78H 

(27) 0.07888ALA+ 0.05193AGR + 0.02902ASN +  
0.09701ASP + 0CYS + 0.07362GLU + 0.02356GLN 
+ 0.0723GLY + 0.01534HIS + 0.05127ILE +  
0.08151LEU + 0.0631LYS + 0.01578MET +  
0.03812PHE + 0.06573PRO + 0.03155SER +  
0.07493THR + 0.01249TRP + 0.03812TYR +  
0.09202VAL + 4ATP ⇒ PROT 

(28) GAP +NADH +16AcCoA +26.65NADPH +28H  
+14ATP +O2 ⇒ DG +NAD +26.65NADP 
+14ADP+14Pi +16CoA +H2O 

(29)  8SUCCoA + 8Gly +10AcCoA +9ATP 
+15NADPH+Mg2+ +MYTHF ⇒ CHLO +4NH3 
+14CO2 +15NADP +THF +9ADP 
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