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在好气情况下
,

E M P和 H M P 途径与 T C 八环相通
。

图 l 给出了与氨基酸合成代谢有关的

两用代谢途径的主要网络
。
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一图 1 两 用代谢 冈络与 氛基酸合成代讲示意图

注
:

( 1) 图中氛基酸名 称按国际纯悴 与应 用化学协
一

会统一规定缩写
。

此外
:

A de
,

睬

漂吟 ; G u a ,

鸟漂吟
; U r a ,

尿嘴咤 ; T h y
,

胸腺嚓咤 ; C yt
,

胞 嚓咤
; C 、 P

, 4一磷酸赤

鲜糖
; C S P一磷酸核 糖 ; P R P P

,

磷 酸核糖息焦磷 酸

( 2) 在两 用途径中、 表示正逆反应 用 同一个酶
, ” 表示正逆反应酶不 同

, 一卜
表示一个

单向反应
,

一
- -

一表示其中还有几个反应
。

根据对大肠杆菌的研究
,

可以把酵解和 T C A环所组成的网络想象成由几个反应序列的片

段连接而成
。

每个片段由一 个生理学上不可逆的反应以及接在它后面发生的一个或数个反应

组成
。

每个催化该不可逆反应的酶一般都受所在
“
片段

” 的反应产物的负反馈调节
。

已记录在

案的例子是 (见图 2 )
:

磷酸果糖激酶 ( P F K ) 受磷酸烯醇丙酮酸 ( P E P )抑制
,

磷酸烯醇丙酮酸狡
`

化酶 ( P E P C )受 A s p 和其它二狡酸的抑制
,

丙酮酸 ( P Y R )脱搜酶 ( P Y R脱氢酶多酶复合体
,

即

尸D复合体的成分酶之一 )受到乙酞辅酶人 ( A 。 一
C o A ) 的抑制

,

柠檬酸合成酶 ( C S ) 受 二 一

酮 戊

二酸 ( 。
一

K G )抑制
。

这种注制类以书经典的终产物负反馈控制
,

但这里 “片段
” 的产物要被
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进一步降解或用于合成代谢
。

从图 2 中还可以看到
,

在大肠杆菌中
, P E P C 和 P Y R激酶 ( P K )除了分别受到各自的 终

产物抑制外
,

还受其所在
“
片段

” 的 上 一 个
“
片段

” 的前期产物 1 , 6一二磷酸果 糖下 D P )

的激活
。

除了终端反馈和前体控制以外
,

在两 用途径

中催化不可逆反应的变构酶还会受到用来指示细

胞能量水平的化合物的控制
。

如 P F K受 八D P 和

GD P激活
,

大肠杆菌中的两个 P K 之一 受 A M P

激活
,

P Y R脱氢酶复合物中的 P Y R 脱狡酶成 分

受 A M P和 G D P激活
。

此外
,

反馈 和前馈交互作

用着的网络还韶卿加的变构推制的调节
。

比如 `

已证明P E P C 既受 F D P又受 A “ 一

C o A 的激活
,

T C A 环中的酶受到还原型 N A D 的负变构 控制

(控制主要施加在 C S上 )
。

以上互相之向的调节控制把两用途径的每个

片段和种种分解代谢和合成代谢途径集成一个整

体
,

它们可以防止任何一种代谢中间产物的过量

合成
,

同时又保证能满是细胞生命活动对这些中

间代谢产物的需要
,
并且在生理学条件有很大变

化的情况下自动维持动态平衡
。

从图 1可知
,

T C A 环
一

的中间产物草酞乙酸

( O A A )和 。 一
K G分别是 A sP 族氨基酸 和 G l u族

氨基酸的前体
。

如果这两族氨基酸中一种或几种

氨基酸过量合成的话
,

势必要从 T C A 环中连 续

地转移出中间产物
,

从而削弱或中止 T C A环
。

若

要循环继续运行
,

就必须补充碳架物质
。

这种补充

可通过 P E P c (如在大肠杆菌和黄色短杆菌中 )

F
一 6一 P

翻

A D P G D P

苦即)
~ 一 A M P
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冲冲O A 人 G厂
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图2 E M P途径与三狡酸循环的部 分 反 应

序列 中在生理学条件下不可逆的反

应
,

一一可逆反应
,

阅一抑制
, 司 二

激活

① P F K
。

② P E P C
,

⑧ P K
,

④丙酮酸脱眼酶 (丙酮酸脱氮酶 多 晦

体系中三组分之一 )
_

⑤ C S

或尸 Y找挨化酶 (尸 C )( 泊在假单抱菌和乳糖发酵短杆菌中 )把P E P或 P Y丑貌化成 0 A A 而实现
。

乙醛酸循环的存在也可以弥补忙 A 环因转移出中间产物所 造成 的 四 碳化 合 物 C 4 的

礁默燕歇默翼犷默森拱夏
还曾量关 系似乎受到异柠檬脱氢酶付D )和化的调节

。

在大肠杆菌中
,

IL 受 P E p的强烈抑制
,

发现住
,

在其它细菌中也受唬拍酸 ( s c A )
、

经基乙酸和 P Y R 等化合物的抑制卿
。

K r e
be 〔̀们

熟赞湃慕扮琪放燕
一
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氨基 酸 His 途 中用 到 A S n、

G l :
,

起 氨 基 转 移 作 用
,

用 到 A T P 参 与合 成 )
。

② 3 一 磷

酸甘油酸转向合成丙糖族氨基酸 S e r 、

G 妙和 C邢 (途中G lu 参与了氨基酸转移作用 )
。

③ P E P

与 H M P途径中生成的 4 一

磷酸赤鲜糖一起合成芳香族氨基酸 P he
、

T r p和 T y r (途中 G lu 参 与了

氨基转移作用 )
。

④ P Y R转向合成 P R Y族氨基酸 A l a 、

L o u 和 V al (途中用到 G lu 转氨基
,

用到

A 。 一
C o A 参与合成 )

。

碳架物质转向使用势 必减少其进入 T C A 环的量
,

因而从大局上减少进

入 G l。族氨基酸和 A s p 族氨基酸合成代谢流中碳架物质的量
。

值得注意的是芳香族氨基酸的合成还与 H M P途径有密切的关系
;
反过来经 H M P途径合

成的核糖族氨基酸的合成也与经 E M P途径
、

T C A环合成的 G lu 有密切关系
。

因此
,

氨基酸的

合成与碳架物质在 E M P和 H M P途径之间的分配有关
,

这个分配情况不但与细菌的种 类 密 切

有关
,

而且与细菌所处的条件也有一定关系
。

如果能有 目的地去研究有关氨基酸育种出发菌

的 E M P途径及 H M P途径之间碳架物质的分配关系 (特别是几个变构酶的调节情况 )
,

或许可

以促进氨基酸
、

特别是芳香族氨基酸的菌种选育及发酵法生产
。

三
、

营养物质的进入细胞及目的氨基酸在培养基中的累积

以糖质原料发酵生产氨基酸的过程至少包括糖质进入细胞
、

新陈代谢在胞内 累 积 目 的

氨基酸和目的氨基酸被分泌至培养基等三个 阶段
。

此外
,

氨基酸的生产过程还包括细菌细胞

的适度生长和生命活动的维持
。

单考虑细胞内的碳架物质等的代谢是不够的
,

还必须考虑营养物质进入细胞及 目的产物

排出细胞的问题
,

也就是营养物通过细胞膜的运输过程
。

关于细菌的运输已有专著 工川
,

但该书内容偏重于细胞的吸收
,

下面的叙述着眼于 进 与

出两个方面
。

营养物质种类繁多
,

与氨基酸产量直接有关的是糖
。

D Oe ll 。 9[J 指出
,

现在确信
,

关于糖穿过细胞进入细胞的最合理的机制是基团转移
。

基团转移必须借助依赖于 P E P的磷酸

转移酶系统 ( P T S )
。

用这个系统
,

每输送一个葡萄糖分子就需要消耗一分子 F E P ( P E P同时

转 化成 P Y R )
。

R 。 二 a n 。 〔`5 1等人曾研究 了 P T S的生物分布问题
。

P T S 主要存在于具有 E M P

途径降解葡萄 糖 的 兼性厌氧菌中
,

而不存在于只靠 E D途径或磷酸酮缩酶途径降解葡萄糖的

细菌中
。

推测可能是因为 E M P途径从一个分子葡萄糖可得到两个分子 P E P
,

其中一个 分 子

P E P可用于 P T S
。

两 E D途径或磷酸酮缩酶途径中每分子葡萄糖只能得一个分子 P E P
,

若用

于 P T S
,

途径将没有任何能量盈余 工̀ “ 1
。

在大肠杆中存在透性酶和 P T S两个运输系统
。

氨基酸

生产上常用的棒杆菌
、

短杆菌属的细菌是兼性厌氧或需氧菌
,

推测起来具有 P T S
。

P T S消耗

P E P
,

是否会影响到经 P E P C催化的从 P E P到 O A A 的竣化过程
,

从而影响到 A s p 族氨基酸和

G lu 族氨基酸对葡萄糖的转化率
,

是否会影响到芳香族氨基酸的产率和转化率
,

这还有待于

研究
。

G lu 能在细胞内连续合成主要是因为在特定的条件下 G lu 能连续地排出细胞
。

一般 认 为

G llt 的排出是顺 G lu 浓度梯度的扩散现象〔 “̀ 了
。

G拓生产菌的生理特征之一是对生物素的需求
,

而培养基中的生物索的含量又与 G l u
排

出细胞发生关系
。

能引起最大生长的亚适量的生物素的存在能导致 G lu 的过量合成并在培养

基中累积
,

但当存在过量生物素时 G lu 生成能力下降
,

并有乳酸
、

墟拍酸等等其它化合物 合

成 [`叩
。

油酸能替代生物素
, `

不但对产 G lu 菌的生长
,

而且对 G掀在培养基中的累积起作用 [̀ 8 ]
。

在有限制地提供油酸的情况下
,

产硫短杆菌的油酸需求型突变株也能在生物素丰富的培养基
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曾以为 G u l高产株均缺乏
a 一

KG 脱氢酶 ( K) D
,

这个酶在正常情况下与催化 G lu 生成反应的依

赖 N A D P的 G lu 脱氢酶 ( G D )竞争共同的底 物
a 一

K G 石州
。

然而
,

这个结论是因该酶在提取制

备过程中的不稳定而导致的队 1
。

细菌细胞中之所以有从。 一
K G到 G lu 的优先合成的代谢流

,

是因为 K D受顺乌头酸 ( C 人 A )和 O A A 的抑制
,

受柠檬酸 ( C T A )的阻遏 ` 38
,

391
。

G lu 产生菌 的生

物素缺陷为人工控制细胞膜对 G lu 的透性创造了条件
。

G D的强大加快了从 。 一
K G到 G lu 的合

成
,

膜的透性可保证不断地迅速地除去反应的终产物
,

从而导致 lG
u
在培养液中的累积

。

酮酸族直井 险

洽成天门冬氨酸椒氮基酸

脆环后半部

图中
“

一
”

表示反馈抑制
“

一 海
”

表示反馈阳
一

遇

图 3 黄 色短杆菌中谷 氛酸和 天 门冬氛酸合成代谢

调节机制示意 图

S hi i o[ 40
, 4 `坟椎尾 )对黄色短杆菌的 G lu 及 A s p族氨基酸合成代谢的调节机制作了比较详

细的研究
,

其主要结果归纳于图 3 中
。

图中第一个酶 P E P C是合成 G h : 和 A s p 的共同酶
。

在

黄 色短杆菌中这个酶不但受其两个终端产物 G坛和 A s p中任何一个单独的阻遏
,

还受 A s p和

a 一
K G

、

C T A
、

C A A 或异柠檬酸 (工C A )的增效抑制 42[ 丁,

第二个酶 C S 在许多微生物中是受

A T P和还原型 N A D控制的
,

但在黄色短杆菌中不受还原型 N A D 抑制
,

A T P 对它的抑制也

很弱
,

而且还不受 G lu 及其前体
a 一

K G 的直接抑制
,

而受 C A A 专一的抑制 (这种抑制部分地

与 O A A 有竞争性 )
。

另外据报道在大肠杆菌和枯草芽抱杆菌中这个酶受 G垃 阻遏 〔盛” 一 4
·

]
。

第

三个酶 C A A 水合酶可使 C T A
、

C A A 和 I C A 三者处于平衡之中
,

它并不受 G lu
、 a 一

K G 或

O A A 抑制
。

第四个酶 I D不受G lu 直接抑制
,

受 a 一
K G 抑制 [̀ 8丁

。

另外还专一地 受 乙 醛 酸 和

O A A协同抑制
七
491

,

这样
,

这个酶就可以在控制从 T C A 环转入乙醛酸循环的碳架物质方面

起重要作用
。

第五个酶 G D受终端产物 G撇的抑制和阻遏 川 〕。 第六个酶 I L 是乙醛酸循环

的关键酶
,

它受草酸
、

乙醛酸
、

苹果酸
、

O A A
、 a 一

K G和 S C A 的抑制
,

并且这些抑制 是 可
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五
、

夭冬氦酸族氨基酸合成代谢调节

关于 A s p族氨基酸合成代谢路线及其调节方式早有报道 伟 2一犯
, ; l ,

但以往的研究着 重 在

合成途径中自 A s p 以后的代谢及其调节
。

实践证明
,

对 A s p 以后的合成代谢及其调节机制的

研究以及在此基础上对菌种进行的改造
,

对 人 s p 氨基酸的育种工作来说是关键性的
。

但是
,

单靠对这一段代谢流的人工调节
,

目的氨基酸对葡萄糖的转化率仍较低
,

与理论推算值相差

甚远
。

最近十年来
,

研究者们逆 A
s p族氨基酸合成代谢流而上

,

寻找消耗碳架物质又无助于

目的氨基酸合成代谢环节
,

并设法堵塞这些漏洞
,

从而使 A s p 族氨基酸菌种的产酸率及转化

率上升到新的水平
。

图 4 表示从 P E P开始和碳架物质在 G llt 及 A s p 族氨基酸的合成代谢流中的分布
几

,

从 P E P

到 A : p 族氨基酸终端产物一共有六处发生了碳架物质的分配问题
。

这六处已分别列入图 5
。

吓再囚
念夕

`参鬓颤海暴
胶

拿 合成丙酮酸

族氨恭酸

徉
。。

自

\
、

甚
一二

图 4 碳架物质在谷氛 酸及
.

天 门冬氨酸族 氛基酸

合成代谢流中的 分布

第一处是 P E P
。

它本身主要来自酵解途径的中间产物 3
一

磷酸甘油醛
,

除了用于合成芳香

族氨基酸外
,

要在形成 O A A 和形成 P Y R之间进行分配
。

已有报道
:

在黄色短杆菌 中
,

P E P

对 P E P C的亲和 性只有 P E P对 P K 的亲和性的十分之一
,

P E F优先合成 P Y R瞬 1
。

P K 所催化

的反应过强势必减少流向 O A A (即去 G l。 或 A s p 族氨基酸方向 )的碳架物质的量
。

第二处是 P Y R
。

它有四个去向
。

①用于形成 A c 一

c 。 A ; ②用净合成 O A A ; ③用于合成

P Y R族氨基酸
; ( 4) 用于 L sy 合成

。

在乳糖发酵短杆菌的无细胞提取液中 P D的水平比 P C要 高

得多
,

而且 P C 对生物素有依赖性 〔“ ” 〕。

在黄色短杆菌的无细胞提取浓中不能测得 P C 的存在

60[ ’ 。 第③个去向显然会影响 G lu 和 A s p族氨基酸的产酸率和转化率
,

因为这个去向消耗碳架

物质而合成非 目的氨基酸
。

第④个去向似乎在一定程度上可满足 L ys 大量合成的需求
。

第三处是 O A A
。

它自身主要来自
:

① P E P的羚化
; ② P Y R的狡化 (若细胞中 P C起作用 ) ;

③丁C A环和乙醛酸循环运转而再生
。

其去向主要有两个
,

①与 A 。 一

C o A 一起合成 C T A ; ②

合成 A s p
。

木文 第四部分已述此处碳架物质优先流向 C T A
。 ·



第 4 期 氛基酸高产株菌的选育及其机理研究的新进展 1 1 5

五
、

夭冬氦酸族氨基酸合成代谢调节

关于 A s p 族氨基酸合成代谢路线及其调节方式早有报道 伟 2一犯
, ; l ,

但以往的研究着 重 在

合成途径中自 A s p 以后的代谢及其调节
。

实践证明
,

对 A s p 以后的合成代谢及其调节机制的

研究以及在此基础上对菌种进行的改造
,

对 人 s p 氨基酸的育种工作来说是关键性的
。

但是
,

单靠对这一段代谢流的人工调节
,

目的氨基酸对葡萄糖的转化率仍较低
,

与理论推算值相差

甚远
。

最近十年来
,

研究者们逆 A
s p族氨基酸合成代谢流而上

,

寻找消耗碳架物质又无助于

目的氨基酸合成代谢环节
,

并设法堵塞这些漏洞
,

从而使 A s p 族氨基酸菌种的产酸率及转化

率上升到新的水平
。

图 4 表示从 P E P开始和碳架物质在 G llt 及 A s p 族氨基酸的合成代谢流中的分布
几

,

从 P E P

到 A : p 族氨基酸终端产物一共有六处发生了碳架物质的分配问题
。

这六处已分别列入图 5
。

吓再囚
念夕

`参鬓颤海暴
胶

拿 合成丙酮酸

族氨恭酸

徉
。。

自

\
、

甚
一二

图 4 碳架物质在谷氛 酸及
.

天 门冬氨酸族 氛基酸

合成代谢流中的 分布

第一处是 P E P
。

它本身主要来自酵解途径的中间产物 3
一

磷酸甘油醛
,

除了用于合成芳香

族氨基酸外
,

要在形成 O A A 和形成 P Y R之间进行分配
。

已有报道
:

在黄色短杆菌 中
,

P E P

对 P E P C的亲和 性只有 P E P对 P K 的亲和性的十分之一
,

P E F优先合成 P Y R瞬 1
。

P K 所催化

的反应过强势必减少流向 O A A (即去 G l。 或 A s p 族氨基酸方向 )的碳架物质的量
。

第二处是 P Y R
。

它有四个去向
。

①用于形成 A c 一

c 。 A ; ②用净合成 O A A ; ③用于合成

P Y R族氨基酸
; ( 4) 用于 L sy 合成

。

在乳糖发酵短杆菌的无细胞提取液中 P D的水平比 P C要 高

得多
,

而且 P C 对生物素有依赖性 〔“ ” 〕。

在黄色短杆菌的无细胞提取浓中不能测得 P C 的存在

60[ ’ 。 第③个去向显然会影响 G lu 和 A s p族氨基酸的产酸率和转化率
,

因为这个去向消耗碳架

物质而合成非 目的氨基酸
。

第④个去向似乎在一定程度上可满足 L ys 大量合成的需求
。

第三处是 O A A
。

它自身主要来自
:

① P E P的羚化
; ② P Y R的狡化 (若细胞中 P C起作用 ) ;

③丁C A环和乙醛酸循环运转而再生
。

其去向主要有两个
,

①与 A 。 一

C o A 一起合成 C T A ; ②

合成 A s p
。

木文 第四部分已述此处碳架物质优先流向 C T A
。 ·
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具有对 A s P脱敏的 E P PC 的菌株
。

第二处的情况似乎与细菌的种类有关
。

在黄色短杆菌中没有 PC存在 [ 60 l,

因此就没有图

中第二个去向
,

而留下的三个去向中除第四个去向与 L y s的合成直接有关外
,

第一
、

三两 个

去向均消耗碳架物质而与 A s p 族氨基酸的合成无直接关系
。

第三个去向的阻塞对 A s p 族氨

基酸的累积有利
,

但由 P D 催化的第一个去向直接关系到能量的产生
,

因而不可过分降低 P D

的水平
。

乳糖发酵短杆菌的 L sy 产率与 P D 之间的关系先有报道 65I ) ,

不久椎尾等哪 1育成 了

P K 与 P D均缺损的黄色短杆菌突变株
,

其产 L ys 能力是至今最高的 (转化率达 55 % )
。

实际上

这菌株累积了几乎所有有利于过量合成 L那的生理特性 ( 包 括 P K
、

P D
、

C S
、

和 H D 的低活

性
,

P E P C的脱敏性以及菌株对 A E C的抗性 )
。

乳糖发酵短杆菌具有依赖于生物素的 P C
。

P C强大 固然可以获得更多的 O A A
,

但又要

防止 P D的过分削弱
。

这样似乎可以找到一个 P C / P D的最佳比值
,

在最佳情况下对 A sP 族氨

基酸的合成最有利
。

从 P Y R 的结构类似物氟丙酮酸 ( F P )对 P D (实际上是 P D 复合体的第一

个酶组分丙酮酸脱氢酶 ) 有抑制作用出发
,

可从对 F P 有不同敏感度的突变株中选择具有合

适 P C / P D 比值的 L ys 高产株
。 一

用这个方法得到的一突变株在适宜的条件下产 L ys 达 7 0 9 / L
,

转化率达 5 0% 〔6: 1
。

六
、

氨基酸菌种选育的新动向

为了获得更好的氨基酸菌种
,

可以对出发株顺序地迭加因诱变 而发生的遗传标记
。

然而

由于先前突变的回复
、

抗性的交叉
,

还有多重缺陷带来的生长迟缓
,

往往使育种的计划无法

按步就班地去完成
,

特别是在调节机制相当复杂或代谢分支途径较多的情况下
。

近年来
,

在

氨基酸育种工作中除了主要采用常规的诱变筛选方法有 目的地选育特定的营养缺陷突变株和

调节突变株外
,

已引进了更前沿的育种技术
,

如原生质体融合和遗传工程技术
。

七十年代末
,

用转导方法构建了肠杆菌科的粘质沙雷氏菌的一些调节突变株
,

其中一株产

苏氨酸的粘质沙雷菌的 A K 和 H D 对反馈抑制均不敏感而且有相当高的酶水平
,

在含 糖 16 %

的培养基中释放 2 5 9 / L 苏氨酸 68[
一 : 。 1

。

用类似的方法还构建成功了粘质沙雷氏菌高产 H is 伏 ` I

和 A r g卿 ]的菌株
。

八十年代初
,

通过并发转导构建了另一株高产 T hr 的粘质沙雷氏菌
,

产 酸

达 4 0
.

3。 / L (培养基中糖 15%
,

Il e l o m M
,

M e t l o o M ) 汇; 3 ]
。

原生物体融合技术在氨基酸菌种选育中的主要作用是育出单靠常规诱变筛选难以育成的

菌株和改进氨基酸菌种 的生产性能
。

户坂等 l6[ 采用原生质体融合的方法将对 L ” 有需求这个

遗传标记引进一株既产 T hr 同时又产 L那的乳糖发酵短杆菌中
,

得到对 L邢 有 需求的重组菌

株
。

原菌株产 T hr 1 3 g / L
,

同时产 L y s 6g / L
,
新株产 T h r 1 8g / L

,

不产 L y s 。

若要通过常规诱

变筛选的方法给产 T h r同时又产 L” 的菌株加上 L ys 需求的遗传标记是困难的
,

因为未发生

变化的出发菌株的细胞分泌的 L那扩散到培养基中会干扰 L那需求型突变株在平板上被检出
。

同一篇文章中还报道了采用原生质体融合的方法来提高和改进 L y s
菌种的生产性能的成果

。

一株 L ” 产生菌经历 了多次诱变育种后对葡萄糖的消耗速度变慢了
。

为 了改进菌株的生产性

能
,

将它与一株能迅速耗用葡萄糖的菌进行原生质融合
。

结果重组的新株葡萄糖消耗速率提

高到原来的三倍
,

原消耗葡萄糖 1” 0g / L需 I OO,J
“ 时

,

现缩短到 3 0小时
,

同时
一

产酸速率也达亲

株的三倍而转化率没有下降
。

现在正试图通过遗传工程技术去提高细菌生产氨基酸的能力
。

已报道从没有色氨酸坪纵
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井淤甘汀
文 中 缩 写 说 明

A c一

C
。 对

A E C

A K

A S A

C A A

C S

CT A

D DP

D DP S

EDP

F P

D G

H D

H s e

I C A

乙醚辅酶 A
-

硫代赖氨酸

天门冬氨酸激酶
-

天门冬氨酸
一

旦
一

半醛

顺乌头酸

柠檬酸合成酶
_ _

泞檬酸 一

二氢毗咤二彼酸

二氢毗味二浚酸合成酶

l,6
一

二磷酸果糖
-

氟代丙酮酸
-

-

谷氨酸脱氢酶
-

高丝氨酸脱氢酶 一
高丝

巍
异柠檬酸

_

ID

I L

K D

仅 一
K G

O A A

P C

P D

P E P

P E P C

P F K

尸 K

P T S

PY R

SC A

T A

异柠檬酸脱氢酶 一

异柠檬酸裂合酶
_

a一酮戌二酸脱氢酶
二 一

酮戊二酸

草虹
酸

丙酮酸梭化酶

丙酮酸脱氢酶

)黔趟粉{
丙酮酸激酶

一 _
、

磷酸转移酶系统
一

_

丙酮酸
_

一
唬琅酸

_

, _

(天门冬氨酸 )氨基转移酶

(氨基酸及其它生物化学中常用的缩写未予标出 )
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