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  藻类普遍具有一种能提高细胞内的 ≤ 浓度

从而使光合作用能够顺利进行的生理机制 称为

≤ 浓缩机制 ≤ ≤≤ ∀

≤ ≤ 是藻类对低 ≤ 环境的一种适应方式 ∀ ≤≤

生物的一个主要生理特征为 植物细胞对 ≤ 表现

出很高的表观亲合力 即低浓度的 ≤ 就能满足其

进行光合作用的需要 而其体内催化 ≤ 固定的限

速酶 ∏ 2二磷酸核酮糖羧化酶氧合酶 对

≤ 的亲合力却很低 需要较高的 ≤ 浓度才能获

得正常的反应速度≈ ∀由于 ≤≤ 具有显著的生态

学意义 因而一直是藻类生理生态学研究的重点之

一 ∀近 年来 各种分子生物学和分子遗传学技术

的应用 有力促进了这一领域的研究 并取得了一系

列重要的进展 ∀

蓝细菌 ≤ 是典型的 ≤≤ 生物 ∀其

结构简单 因而成为研究 ≤≤ 的良好的模式生物 ∀

目前对蓝细菌 ≤ ≤ 的研究也是最详尽的 ∀由于全

球 ≤ 的上升 ≤≤ 及有关问题备受关注 ∀ 本文

旨在对蓝细菌 ≤≤ 的运行机制及最近这一领域中

所取得的一些进展作一概述 ∀

 蓝细菌的 ≤≤ 运行机制

 生理背景

蓝细菌浓缩 ≤ 的能力极强 等 的

实验发现多变鱼腥藻 Αναβαενα ϖαριαβλισ 能将细胞

内的无机碳 ≤ 浓度提高到外界的

倍以上 其表观 ≤ 半饱和常数 Κ ≤ 可

低于 Λ 而其 ∏ 的 Κ ≤ 约为

Λ ∀如此之高的浓缩效率通过怎样的途径实

现 要使 ≤ 在细胞内积累 必须满足以下条件

一个主动运输系统 将细胞外 ≤ 转运到细胞内

一个防止 ≤ 向细胞外扩散的屏障 能量供应 ∀

其中最难做到的是第二条 ∀ ≤ 是非极性的小分

子 极易透过质膜 高浓度的细胞内 ≤ 向外渗透所

形成的溢出通量将远远超过转运系统所能达到的输

入通量 ∀由于 ∏ 只能以 ≤ 为底物 又必须有

高浓度的内部 ≤ 才能进行正常的光合作用 平均

Κ ≤ Λ ∀ 一种假设是蓝细菌的细胞

膜确有其特殊性 对 ≤ 的通透性极低而使之不能

渗出 ∀然而计算表明 要使细胞内 ≤ 的平衡浓度

提高到 ∏ 的 Κ 值 细胞膜对 ≤ 的渗透系数

约为 ≈ ∀这就产生了两个问题 一般

的生物膜对 ≤ 的渗透系数约为 如何

解释这两种膜之间的巨大差异 分子与 ≤

分子有相近的分子量和极性 因而有与 ≤ 相近的
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渗透系数 质膜对 ≤ 的阻抗意味着光合作用中放

出的 也将在细胞内积累 平衡时细胞内的氧分压

将达到约两个大气压 同时高氧也会对细胞产生毒

性并加速光氧化反应 ∀ 蓝细菌如何解决其放氧问

题

 羧化体模型

年 等提出了以羧化体为中心的

≤≤ 模型 对上述矛盾提供了较为圆满的解释 ∀

羧化体 ¬ 是蓝细菌和其它光合细菌

中常见的一种多边形的小体 直径约为细胞直径的

长期以来它一直被认为是一种物质储藏器官

但后来 ≤ 等 年发现其中几乎含有细胞内所

有的 ∏ ∀据此 等提出下述 ≤≤ 运行

模式

位于质膜上的主动运输系统 将细胞外无机

碳 ≤ 转运到细胞内 ∀无论 ≤ 泵以何种形式的 ≤

为底物 ≤ 或 ≤ 释放到细胞内的是 ≤ ∀

≤ 在细胞质内主要以 ≤ 的形式存在

细胞质内无催化 ≤ 和 ≤ 之间转化的碳酐酶

≤ 由于 ≤ 和 ≤ 之间

自发转化的速度很慢 二者处于不平衡状态 因而以

≤ 形式泄漏出细胞的 ≤ 大大减少 ∀ 因为 ≤

是离子 质膜对其通透性低 可以积累到很高的浓

度 ∀

≤ 的扩散阻力位于羧化体而不是质膜 ≤

和 ∏ 全部位于羧化体内 ≤ 在此催化 ≤

和 ≤ 之间的相互转化达到平衡 由高浓度的

≤ 形成高浓度的 ≤ 供 ∏ 利用 ∀ ≤ 在

从羧化体中心向外扩散的途中 不断地被 ∏ 固

定而最终难以逸出 也有可能羧化体具有对 ≤ 高

渗透阻力的外壳而将其封闭在内 ∀

模型的图示见图 ∀此模型非常成功地解决了

≤ 渗透屏障的问题 同时也为羧化体的存在提供

了功能上的解释 ∀ 随后 ° 等 年的实验证

明 细胞质中确实有大量的 ≤ 存在 若人工诱导

≤ 在细胞质内超量表达 则会导致 ≤ 的大量泄露

而无法实现 ≤ 的积累 年 又证明羧化体中有

≤ 活性 同时也发现有羧化体异常的蓝细菌突变株

也无法正常运行 ≤ ≤ ∀从而为上述模型做出了强

有力的佐证 ∀目前这一学说已被广泛接受 并作为

蓝细菌 ≤≤ 的基本框架确立下来 ∀

图  蓝细菌 ≤ 浓缩机制 ≤≤ 的图示模型

所示过程的说明见正文 其中需要能量的过程以较粗的箭头表

示 改自 ° 等 ∀

 转运系统及其能量供应

 转运系统的组成  ≤ 从外界环境到细

胞内部的传送是 ≤≤ 的重要组成部分 也是 ≤≤

研究中的热点问题 ∀ 转运系统利用的是 ≤ 和

≤ 中的一种还是都能利用 如果都能利用 两

种 ≤ 是由同一个 ≤ 泵转运的 还是分别由不同的泵

转运 随着大量实验证据的获得 近年来形成的比

较一致的看法是 多数蓝细菌对环境中的 ≤ 和

≤ 都能主动吸收 并且细胞膜上同时有多种 ≤

泵存在≈ ∀ 等 年发现当环境中 浓度

在 级以上时 细胞对 ≤ 和 ≤ 都能主

动吸收 而当 浓度在 Λ 到 级之间

时 则只有 ≤ 的吸收 即 ≤ 的转运是 依

赖的 ∀ 对 水平的不同需求表明 ≤ 和 ≤

的运输机理不同 从而证明 ≤ 泵和 ≤ 泵可能

是各自独立存在的 ∀ ∞ 等于 年又发现当细

胞处于 ≤ 极低的环境中时 ≅ ∗ ≅

大气中约为 ≅ 能够诱导出一种非 依

赖的 ≤ 泵 它对 ≤ 有较高的亲和力≈ ∀

 各种 ≤ 泵的转运机理  于

年提出 ≤ 泵的 依赖性可由 ≤ 2

协同运输来解释 细胞膜两侧的 浓度梯度

为 ≤ 的跨膜运送提供能量 ∀然而计算表明此梯

度尚不足以支持观察到的 ≤ 通量≈ 对 的
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需要可能是因为它参与进行 ≤ 吸收所必须的

及电荷平衡的调节≈ ∀此种 ≤ 泵的转运机

理目前尚不明确 ∀

有观点认为非 依赖的 ≤ 泵实际上是

某种将 ≤ 转化为 ≤ 再提供给 ≤ 泵的结

构≈ ∀但基因分析的结果表明 它很可能是一个变

构蛋白 由 × ° 提供能量 通过其构象变化实现

≤ 的跨膜运送≈ ∀

≤ 泵可能具有类似 ≤ 的性质 因其转运过程

中要将 ≤ 转化为 ≤ ∀ ∏等 年也确实

从蓝细菌细胞膜上分离到具有 ≤ 活性的组分 ∀

ƒ 于 年提出一个新颖的假说 认为这种

组分实际上是位于质膜内侧的一种类 ≤ 体 ≤ 2

它在有能量供应的条件下逆化学势梯度

催化细胞质内的 ≤ 向 ≤ 转化 造成细胞内

≤ 浓度低于外界而使 ≤ 扩散进入细胞 其作用

与直接转运外部 ≤ 的 ≤ 泵相当 但由于它在

≤ 渗出细胞之前就将其重新转化为 ≤ 因而

在能量上可能是更节省的≈ ∀ 图 为二者之间

差别的图解 ∀

图  两种可能的 ≤ 吸收模式的比较

≤ 泵直接将外界的 ≤ 转运到细胞内 同时转化为

≤ 位于质膜内侧的类 ≤ 体 ≤ 2 将细胞质中的

≤ 转化为 ≤ 并引起外界 ≤ 向细胞内扩散 ∀其中需要能量

的过程以较粗的箭头表示 ∀

 转运的能量供应  ≤ 的转运是一个主

动运输的过程 必须有能量的供应才能进行 ∀ 黑暗

环境中细胞无法积累 ≤ 说明转运所需的能量来自

光≈ ∀ 等 年所做的光合电子传导链抑

制实验证明 ≤ 转运不仅仅需要 × ° 的供应 光系

统 介导的循环磷酸化的活动也是必须的 ∀它可能

与 的调节有关 ∀基因分析也表明 循环磷酸化电

子传导链中的 2型 ⁄ 脱氢酶在 ≤ 转运中起着

至关重要的作用 并有可能在结构上与 ≤ 泵紧密耦

连≈ ∀

 ≤≤ 运转的调控

≤ ≤ 的运转效率随细胞生长的环境条件而变

化≈ ∀如前所述 当外界 ≤ 缺乏时 会诱导高亲合

力 ≤ 泵的出现 ∀实验表明此诱导过程进行得非

常迅速 之内便能完成 因而很可能是质膜上

已有结构的激活 而非新蛋白质组分的表达 其激活

很可能是个磷酸化修饰过程 并有丝氨酸2苏氨酸族

蛋白激酶的参与≈ ∀低 ≤ 环境中生长的蓝细菌还

会出现 ∏ 活性增强及羧化体数量增加的现象

≤ 泵及 依赖性 ≤ 泵亦表现出更高的活

性 细胞的表观 ≤ 亲合力可比在高 ≤ 下生活时提高

倍以上 ∀显然 ≤ ≤ 的运转是受到良好调控的

然而 调控的具体过程及其触发机制仍是我们所知

甚少的一个领域 ∀

 ≤≤ 的相关基因

近 年中 分子遗传学手段广泛运用于 ≤ ≤

研究 极大改善了人们对 ≤≤ 的认识 ∀通过改变蓝

细菌的基因组产生高 ≤ 需求 ≤ ∏ 2

≤ 的突变株是其主要方法≈ ∀ ≤≤ 是

多基因控制的生理过程 任何一个环节出现错误都

会导致其运转异常而需要较高的外界 ≤ 浓度才能

进行其正常的光合作用 ∀通过定点突变产生 ≤

突变株就成为分析鉴定 ≤≤ 相关基因的强有力的

手段 ∀目前已从实验室常用的几个单细胞蓝细菌种

中获得了许多 ≤ 突变株 它们表现出来各种生理

特点使人们对 ≤≤ 所包含的过程有了更为深入的

理解≈ ∀其中集胞藻 Σψνεχηοχψστισ °≤≤ 的基因

组测序已全部完成≈ 并从中鉴定出约 个 ≤ ≤

相关基因 从功能上可分为 类 羧化体及相关功

能 调控功能 ≤ 转运及相关功能 能量供应 ∀

从其他藻种如聚球藻 Σψνεχηοχοχχυσ °≤≤ Σψνε2

χηοχοχχυσ °≤≤ 中也分离出许多具有上述功能的

基因 不同种之间同功基因的同源性很高 证明其

≤≤ 具有相同的起源≈ ∀

 ≤≤ 的进化

蓝细菌是地球上最古老的生物 出现在距今约
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亿年前 ∀当时的大气环境中 ≤ 含量高且缺氧 可

以想象 最初的 ∏ 对 ≤ 的亲和力很低 ∀ 然

而 亿万年的光合作用改变了地球的大气组成 氧含

量增加而 ≤ 含量减少 植物面临着 ≤ 浓度不能

满足 ∏ 需要的生存压力 ∀自然选择的结果使

各种植物朝着两个不同的方向进化 ∀一是较晚出现

的陆生高等植物 它们发展出具有高 ≤ 亲合力的

∏ 降低光合作用对 ≤ 浓度的要求 二是藻类

等较为原始的水生植物 它们或多或少地保留了其

祖先的 ∏ 对 ≤ 亲和力低的特性 但同时发展

出一种提高 ∏ 周围 ≤ 浓度的机制 即 ≤≤

借此在细胞内造成类似于原始大气的内环境 起着

光合反应的/ 前端0的作用 ∀

 其他生物类群的 ≤≤

除蓝细菌以外 ≤≤ 也存在于各种真核微藻

及大型藻类 之中≈ ∗ ∀

微藻 ≤≤ 研究中所取得的一个重要进展是发现其

叶绿体中的蛋白核 又称淀粉核 在组成

及功能上都可能是与羧化体相类似的结构≈ 而在

此之前 它也一直被认为是一种储藏器官 ∀ 这意味

着真核微藻 ≤≤ 的原理与蓝细菌可能是基本相似

的 然而由于叶绿体的存在使细胞内的分室增加 微

藻的 ≤ ≤ 的运行机制比蓝细菌更为复杂≈ 目

前尚无公认的普遍模式 ∀ 但似乎可以肯定的是 叶

绿体本身已能够进行 ≤ 的浓缩≈ ∀

大型藻类的 ≤≤ 机理与单细胞藻类有很大的

差异 ∀在进行 ≤ 浓缩时 其细胞之间出现了功能上

的分化 或单个细胞的不同侧面出现了极性的分化

叶状体为单层细胞的藻类 其机理主要与利用水

体中的 ≤ 有关 ∀很多大型藻类还具有类似于陆

生 ≤ 及 ≤ 植物的代谢途径≈ ∀在此不详述 ∀

微藻和大型藻类的 ∏ 的 Κ ≤ 通常比蓝

细菌低 它们一般只在碳源短缺的情况下才会开动

≤≤ 而蓝细菌 ≤≤ 无论在何种碳源条件下都处

于活动状态 只有强度的差别≈ ∀

 ≤≤ 的生态意义

在自然环境中 由于蓝细菌 ∏ 的 Κµ , ≤

Λ 与水体 ≤ 浓度 与大气平衡时约

Λ 之间存在巨大差距 ≤≤ 的运转对于蓝

细菌的生存是必不可少的 ∀同时它也相当于一种内

稳态机制 使生物体能够适应各种 ≤ 条件 ∀蓝细

菌对环境的极强适应力及其生态广布性都与 ≤≤

的作用密不可分 ∀海水中 ≤ 浓度高而稳定 约

利用 ≤ 作为碳源的能力具有重要

的适应意义 ∀

从酶动力学的角度来看 在同一类酶中 Κ 值

高的通常也具有较高的最大反应速度 ∀因此蓝细菌

依靠较少量的 ∏ 已能满足光合作用的需要 在

∏ 上的氮素投入减少 从而在氮源缺乏的水体

中更具竞争优势≈ ∀ 实际上 在大洋区等贫营养

的海区 蓝细菌等 级的微生物成为最主要的初

级生产者 ∀

∏ 周围高浓度的 ≤ 能极大地抑制光呼

吸 提高光合效率≈ ∀实际上 在蓝细菌等 ≤≤ 植

物中 很难测到光呼吸 ∀ 这一点和陆生的 ≤ 及

≤ 植物很相似 ∀

≤≤ 由光供能 其运转与否必将影响生物体利

用光的效率 ∀最近有实验表明 某些蓝细菌在 ≤≤

开动时 在细胞和其周围环境之间有非常显著的 ≤

循环现象 即 ≤ 会大量地以 ≤ 的形式泄漏出细

胞 但又马上被重新吸收 ∀如此 转运中耗费的能量

似乎被/ 浪费0了 ∀对此现象的一种解释认为 在光

照太强的情况下 ≤ ≤ 可能同时也起着耗散多余能

量 从而使光系统免受强光伤害的作用≈ ∀

 展望

目前有关蓝细菌 ≤ ≤ 的知识大多都是在实验

室内获得的 野外工作仍很缺乏 ∀然而 生物体在实

验室条件下表现出来的行为往往与在自然环境中的

行为有很大的差异 ∀因此 要完整地认识 ≤≤ 的生

态功能 仍有大量的野外工作要做 ∀ 蓝细菌是大洋

区的主要初级生产者 而 ≤≤ 与其光合作用过程是

密不可分的 ∀阐明二者之间的关系有助于正确估计

这些海区的初级生产力≈ ∀

一个令人感兴趣的问题是 目前大气中 ≤ 的

浓度不断上升 会对海洋初级生产带来多大的影响

≤ ≤ 存在于多数海洋初级生产者 由于它相当于一

种内稳态机制 而使生物体对外界 ≤ 浓度的变化

不甚敏感 因此 很多意见认为即使大气中 ≤ 浓度

倍增 海洋初级生产也不会有明显的变化≈ ∀也有

人认为 并不是所有的海洋初级生产者都有 ≤≤

若它们依靠 ≤ 的扩散来获得碳源 则大气 ≤ 浓

度的增高会刺激初级生产力的增长≈ ∀

对于蓝细菌 ≤≤ 仍有许多生理细节有待进一

步的研究 ∀如 ≤ ≤ 的调控机理 供能机理 羧化体

的内部空间结构等 另外 光对 ≤≤ 运转的影响也
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是人们所做工作甚少的一个领域 它将是未来 ≤≤

研究发展的方向之一 ∀
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