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微藻脂肪酸去饱和酶及其基因表达的生态调控研究新进展
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多不饱和脂肪酸 ° ƒ 是指十六碳以上 !含有

两个以上双键的脂肪酸 有 2 和 2 两个系列 其中

2 系列的 Χ2亚麻酸 !花生四烯酸 和 2

系列的二十碳五烯酸 ∞° !二十二碳六烯酸 ⁄

都是人体必需的脂肪酸 在营养强化 !预防和治疗人

类多种疾病方面具有重要作用 如预防动脉粥样硬化

和心血管疾病 ! 降低血浆中胆固醇和甘油三酯水平 !

减轻关节炎等炎症 还可能成为抗肿瘤的药物≈ ∀目

前 海洋鱼油仍是 ° ƒ 的主要商业来源 但海鱼是

通过食物链从海洋微藻中获得的 微藻才是自然界中

° ƒ 的初级生产者 ∀采用高效生物反应器工业化生

产富含 ° ƒ 的微藻 作为代替鱼油生产 ° ƒ 的

新途径已得到国际上的公认≈ ∀

与高等植物相似 微藻细胞也是从乙酰 2≤ 合

成十六碳饱和脂肪酸 然后在碳链延长酶 ∞

∞ 和一系列脂肪酸去饱和酶 ƒ ∏

⁄∞≥ 的脱氢作用下逐步形成十六碳以上的 ° ƒ ∀在

微藻的光合膜中 脂肪酸的不饱和水平决定着膜脂的

相转变温度 即不饱和程度越高 膜的相转变温度越

低≈ ∀通过调节去饱和酶的酶量和活性 就能够改变

膜脂的不饱和度 直接决定着微藻的耐低温性≈ !低

温下光损伤的修复≈ 等许多重要生理功能 ∀环境因素

如温度 !光照等 正是通过某些分子机理来实现去饱

和酶的表达及其活性调控的 使细胞得以迅速改变脂

肪酸的组成来适应环境的变化≈ ∀近年来 国外对微

藻脂肪酸去饱和酶及其基因的克隆 !基因表达的生态

调控的研究已经相当深入 已从多种蓝藻 !真核微藻

中克隆了去饱和酶基因 部分基因已实现了基因转

移 并以蓝藻为模式生物 提出了去饱和酶基因表达

生态调控的分子机理 ∀本文就国际上近年来在上述领

域取得的研究新进展进行简要综述 ∀

微藻的脂肪酸去饱和酶及其性质

脂肪酸去饱和酶的共性

脂肪酸去饱和酶有 类 ∀在植物叶绿体 !真核微

藻和蓝藻中 绝大多数脂肪酸的去饱和反应是由酰基

脂去饱和酶 2 ∏ 催化的 它只在糖脂

结合态的脂肪酸中引入不饱和键 ∀酰基 2酰基载体蛋

白去饱和酶 2 ≤° ∏ 主要存在于植物的

细胞质中 只在酰基载体蛋白 ≤° 结合态的脂肪酸

上引入第一个双键 ∀酰基 2辅酶 去饱和酶 2≤

∏ 主要存在于动物 !真菌 !酵母中 只在辅酶

结合态的脂肪酸中引入不饱和键≈ ∀

所有已知的脂肪酸去饱和酶普遍存在着 个极

保守的组氨酸簇 它们与二价铁离子结合形成酶的活

性中心 ∀大多数酰基脂去饱和酶由 ∗ 个氨基

酸残基组成 其蛋白疏水区可穿膜 次 ∀可能每个酰

基 2酰基载体蛋白去饱和酶都与 个铁离子结合 并

与氧形成一个反应复合体 ƒ 2 2ƒ 催化双键的形成
≈ ∀脂肪酸去饱和酶对底物的识别特性 一般具有链

长特异性和位置特异性≈ 在某些高等植物中还具有

组织特异性≈ ∀

脂肪酸去饱和反应是个氧化反应 需要 个电子

和一分子氧 ∀蓝藻和叶绿体中 每个去饱和酶都是以

铁氧还蛋白为电子供体 但在植物细胞质中 则以

个由细胞色素 和 ⁄ 2细胞色素 氧化还原酶
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组成的系统作为电子供体≈ ∀

微藻脂肪酸去饱和酶及其细胞定位

到目前为止 蓝藻脂肪酸去饱和酶的研究 为

深入 ∀根据脂肪酸去饱和作用方式的不同 可将蓝藻

分为 类 第 类藻株只能在糖脂上脂肪酸的 ∃ 位

去饱和 如聚球藻 Σψνεχηοχοχχυσ °≤≤ 第 类能

在 ≤ 脂肪酸的 ∃ ! ∃ 和 2 位及 ≤ 脂肪酸的 ∃ !

∃ 位引入双键 如聚球藻 和异形鱼腥藻

Αναβοενα ϖαριαβιλισ 第 类能在 ∃ !∃ !∃ 位引入

双键 如集胞藻 Σψνεχηοχψστισ °≤≤ 和钝顶螺旋

藻 Σπιρυλινα πλατενσισ 第 类能在 ∃ !∃ !∃ 和 2

位引入双键 如聚球藻 ∀后两类均不能使 ≤ 脂

肪酸去饱和 ∀免疫细胞化学的研究发现 聚球藻

中 ∃ ! ∃ ! ∃ 和 2 位 种去饱和酶都定位于细胞

质膜和质体膜上 说明蓝藻中膜脂的去饱和作用会同

时发生在质体膜和细胞质膜上 ≈ ∀真核紫球藻

Πορπηψριδιυµ χρυεντυµ) 中 ∃ 和 ∃ 去饱和作用都发

生在细胞质中 2 去饱和酶存在于叶绿体膜上≈ ∀

∃ 去饱和酶 简称 ∃ ⁄∞≥或 ∃ ⁄ 催化脂肪酸

中第一个双键的形成 是不饱和脂肪酸生物合成的关

键调节酶 都以铁为辅因子 在蓝藻中又称为 ⁄ ≤ ∀

其功能是催化 Β 2 ≤°和 Β 2 ≤°转化为 Β

∃ 2 ≤°和 Β ∃ 2 ≤°
≈ ∀

∃ 去饱和酶 简称 ∃ ⁄∞≥或 ∃ ⁄ 在高等植

物和真核微藻中称为 ƒ 2≤ ∏ ! 2

2≤ ∏ ! 2 ∏ 而在蓝藻中又称 ⁄2

∀其功能是在膜上糖脂的脂肪酸上引入第 个双

键 即催化 Β ∃ 转化为 Β ∃ ∃ ∀这个反

应需还原态的铁氧还蛋白为电子供体 分子氧为 终

电子受体≈ ∀

2 去饱和酶主要是指 ∃ 去饱和酶 ∃ 2

∏ 简称 ∃ ⁄∞≥或 ∃ ⁄ 在蓝藻中又称

⁄ 决定着 2 途径的活性 ∀真核微藻中的 ∃ 去

饱和酶 简称 ∃ ⁄∞≥或 ∃ ⁄ 也属于此类酶 ∀除草

剂 ≥ ≈ 2 2 2 2 2

是叶绿体膜上 ∃ 去饱和酶的特

异抑制剂 可有效地减少高等植物和藻类膜上糖脂中

Β 2 的水平 使 Β 2 在细胞中积累 ∀从钝顶

螺旋藻和真核紫球藻中筛选的 ≥ 抗性藻

株 在细胞中分别过量产生了 和 ∞° 并可在无

≥ 存在下稳定遗传 代以上 ∀

∃ 去 饱 和 酶 2≤ ∏

∞≤ 简称 ∃ ⁄∞≥或 ∃ ⁄ 在蓝藻中又称

⁄ ⁄
≈ 以铁为辅因子 催化 2≤ Β ∃

∃ 转化为 Χ2 2≤ Β ∃ ∃ ∃ ∀它是

整个 ° ƒ 生物合成途径中的限速步骤 ∀现已发现了

两种 ∃ 去饱和酶的特异性抑制剂 除草剂 ∏ 2

≈ 2 2 2 2 2 ∏ 2 2 2

特异性地抑制 ∃ 去饱和酶 用它

处理钝顶螺旋藻和真核蒜头藻 Μονοδυσ συβτερρα2

νευσ 可有效地减少 Β 2 的积累并增加亚油酸

的水平 并使蒜头藻中 ∞° 得以积累 ∀ 近又发现

≥ ¬ ≥ 在 Λ 下就可立

即抑制紫球藻中该酶的活性 而不抑制该酶的合成 ∀

加入其产物 Β 2 就可解除这种抑制≈ ∀

微藻的脂肪酸生物合成途径

微藻是低等植物 其不饱和脂肪酸的生物合成

至少在 Β 2 的合成途径上与高等植物类似≈

更长链的脂肪酸的生物合成在不同种类的微藻中有

很大区别而且更加复杂 ∀蓝藻结构简单 无细胞器的

分化 脂质只存在于生物膜系统中 整个细胞功能与

植物叶绿体相似≈ ∀真核微藻中长链脂肪酸的生物合

成非常复杂 涉及到细胞质膜 !叶绿体 !内质网 !微粒

体及细胞质之间复杂的相互作用 ∀

在真核微藻中 紫球藻的不饱和脂肪酸生物合成

途径研究得比较清楚 也是从 Β 2 开始以 2 和

2 两条途径起始合成的≈ 见图 其中 2 途径是

° ƒ 生物合成的主要途径≈ ∀在 2 途径中 Β

2°≤ 卵磷脂 °≤ 在细胞质中先在 ∃ 位去饱和为

Β 2 再经链延长 !∃ 位去饱和转化为 Β 2

β 2 2°≤ 继续被 ∃ 2 去饱和酶催化产生 ∞° ∀

在 2 途径中 Β 2°≤先由 ∃ 2 去饱和酶催化

形成 Β 2 2°≤ 再通过 2 途径中相同的酶作用下

转化为 Β 2 2°≤ ∀两条途径的产物均以二酯酰甘

油的形式转运到叶绿体 被糖基化为相应的单糖基二

酯酰甘油 ∀与之不同 拟微球藻 Ναννοχηλοροπσισ)和三

角褐脂藻 Πηαεοδαχτψλυµ τριχορνυτυµ 中 被去饱和

为 ∞° 的反应 是在细胞质中的 ∃ 2 去饱和酶

催化下完成的 且以磷脂结合态的 为底物 ∀以 2

途径为主的其他微藻还有紫球藻 Πορπηψριδιυµ

ψεζοενσισ) ! Μορτιερελλα αλπινα !小球藻 ( Χηλορελλα Χ.

στιγ µατοπηορα !拟微球藻 Ναννοχηλοροπσισσαλινα 等 以

2 途径为主的微藻还有纤细裸藻 Ευγλενα γραχιλισ
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去饱和酶基因表达及其活性的生态

调控机理

到目前为止 温度 !光照是研究 多的生态调控

因子 也提出了相应的调控机理模型 ∀此外 生活环境

中的活性氧浓度 !氧化还原电位 ! °比 !盐度等因素

对微藻脂肪酸的组成也有显著影响 但机理尚不十分

清楚 ∀

温度

在蓝藻中已经证实 脂肪酸的去饱和作用是低温

下细胞维持正常生长的重要措施之一 ∀目前 温度对

膜脂脂肪酸不饱和度的调控机制存在 种模型 ∀

一种模型认为 低温诱导了酰基脂去饱和酶的合

成 即低温激活了去饱和酶的转录与翻译 增加了细

胞内的酶量 使膜脂的去饱和作用得以加强 以维持

细胞完成正常生理功能所需的生物膜的流动性 ∀已有

许多证据支持这种机制 ∀例如 在 ε 下生长的稳定

期聚球藻 细胞 其 δεσ 的丰度比 ε 下

生长的细胞高出 倍 半衰期延长了 倍 ∀ δεσ 基

因的转录受温度的紧密调节 在 ε 时未检测到转

录产物 而在 ε 时转录产物大量积累 半衰期延长

了 倍 ∀ δεσ≤ 的水平和半衰期则在两个生长

温度相似 ∀ δεσ 和 δεσ 基因的转录水平在细胞转到

ε 后 内升高到 高值 而再转回 ε 后

内又恢复 ∀上述作用可被氯霉素阻断 但 δεσ≤ 的

表达水平在 ε 时不受氯霉素的影响 ∀ ∏

年报道 在集胞藻 也发现了类似的现象 自养的

细胞从 ε 转移到 ε 时 ∃ 和 2 ⁄∞≥基因的

水平大为提高 ∀可见 去饱和酶基因的表达是

受 的合成和 的稳定性共同控制的 ∀

由此推测 可能存在一个特异的温度感受器和信

号传导系统来调节低温下去饱和酶基因的表达 很可

能是一个转录的调节蛋白 激活剂或抑制剂 ≈ ∀这个

模型中 生物膜在感受和传导温度信号给去饱和酶基

因的表达调控区过程中起着重要作用 ∀随温度的下

降 膜的流动性会降低 ∀这个信号通过一个尚未证实

的低温感受器传递给一个调控分子 直接或间接地作

用于去饱和酶基因的表达调控区域 激活它们的表

达 结果使去饱和酶的水平增加和脂肪酸的去饱和 ∀

后 多不饱和脂肪酸的积累导致膜流动性的恢复和

与膜相关的酶活性的提高 ∀生物膜感受温降的功能已

在集胞藻 质膜膜脂脂肪酸的氢化反应中得到证

实 ∀上述模型至少适用于蓝藻≈ ∀在 Εσχηεριχηια χολι中

证实存在着冷休克蛋白 涉及许多细胞功能 如转录 !

图 微藻长链脂肪酸生物合成途径

脂肪酸合成酶 ƒ ≥ 链延长酶 ∞ 去饱和酶 ⁄

它也可将 Β 2 延长至 Β 2 再去饱和为 Β 2 ≈ ∀钝顶螺旋藻中只有 2 途径 ∀
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翻译 ! 降解 !重组和 ⁄ 解旋 核糖体很可能

是冷休克蛋白的感受器 ∀蓝藻在低温下去饱和酶表

达的调节 很可能与冷休克反应类似≈ ∀

第 种模型认为 去饱和酶的活性具有负的温度

系数 低温激活了膜上的去饱和酶 使低温下具有更

高的酶活 ∀第 种模型认为 低温下减少了饱和脂肪

酸的合成 结果微调了去饱和酶的活性以保持饱和与

不饱和脂肪酸的平衡 ∀但研究发现 ∃ ⁄的酶活具有

正的温度系数 低温只可诱导该酶的合成≈ ∀目前尚

缺乏足够的证据支持这两种调控机理 ∀

光照

研究表明 光照对集胞藻 中 种酰基脂去

饱和酶基因的表达存在着不同的影响 总体上来说

光诱导了特异去饱和酶的表达和脂肪酸组成的改变

但这种诱导作用不依赖于光照强度 δεσ≤

∃ ⁄∞≥ 的水平不受光照的影响 δεσ 的转录水平在

黑暗生长的细胞中极低 而暴露于光下则增加 倍

内达到 高表达水平 ∀ δεσ 和 δεσ⁄ 的

水平在黑暗生长的细胞中要比 δεσ 高得多

在光照诱导下它们的转录则提高了 倍 ∀利福平 !氯

霉素和 ⁄≤ 能完全阻断 δεσ ! δεσ ! δεσ⁄的表达

说明光诱导去饱和酶的表达涉及到转录 !翻译和光合

作用≈ ∀

光合膜的去饱和作用主要通过光合电子传递系

统与光合作用相关联≈ ∀在研究植物叶绿体膜中的去

饱和酶活性时 发现叶绿体中酰基脂族脂肪酸的去饱

和作用需要还原态的铁氧还蛋白 ∀铁氧还蛋白的还

原 可发生在光照下由来自光系统 的光合电子传递

链完成 也可发生在黑暗中由 ⁄° 完成 受铁氧

还蛋白 2 ⁄°氧化还原酶的催化 ∀但铁氧还蛋白如

何将电子传递给去饱和酶 中间是否有别的电子载体

尚不清楚 已发现叶绿体基质中可溶性的 Β 2 ≤°

去饱和酶就可直接从还原态的铁氧还蛋白接受电

子 ∀蓝藻中由于不存在 Β 2 ≤°去饱和酶 可能也

采用差别不大的反应机制进行催化 ∀

温度与光照的协同调控作用

在蓝藻中也存在着与高等植物类似的现象 即

光照与温度对脂肪酸去饱和酶基因表达的调控具有

协同作用 因而对高光强和低温表现出了更高的敏感

性≈ ∀ ∃ 和 2 ⁄∞≥基因的表达与微藻的抗冷性有

关 其产物是维持低温和过高光强条件下细胞生长和

光合作用所必需的≈ 还能促进光系统 从光伤害中

恢复 在低温下能增加细胞对光抑制的耐受性≈ ∀一

种可能的机理解释了光照和低温的协同调控作用 即

当微藻细胞处于低温环境中 由温度介导的代谢过程

需要大量能量 而光合作用器就是提供这种能量的机

器≈ ∀

微藻脂肪酸去饱和酶基因的克隆与

基因转移

微藻中去饱和酶基因的克隆主要是在蓝藻集胞

藻等模式生物中进行的 部分去饱和酶的基因已实现

了基因转移 为转基因微藻的应用奠定了基础 ∀

蓝藻

现已从模式株集胞藻 中克隆了 δεσ ∃

⁄∞≥ ! δεσ 2 ⁄∞≥ ! δεσ≤ ∃ ⁄∞≥ 和 δεσ⁄ ∃

⁄∞≥ 基因≈ 并以这些基因为探针 又从集胞藻

!聚球藻 和异形鱼腥藻中克隆了 δεσ !δεσ

和 δεσ≤≈ ∀另外 还从钝顶螺旋藻中克隆了 δεσ 和

δεσ≤ !δεσ⁄≈ ∀蓝藻中去饱和酶基因的转移 不仅证实

了该基因的功能 也使受体细胞的脂肪酸组成得到了

显著改善 ∀例如 将集胞藻 的 δεσ ∃ ⁄∞≥ 基

因转入 Εσχηεριχηια χολι中实现了该酶的过量表达 表

达产物表现出很强的酶活≈ ∀将来源于上述藻株的

δεσ 和 δεσ 基因都导入聚球藻 由于亲本藻株

只能在 ∃ 位使膜脂上的脂肪酸去饱和 导入后的转

化子就能够在 ∃ !∃ 和 2 位上进行膜脂的去饱和

作用 这就意味着可采用遗传操作的方法改变细胞膜

脂的饱和度和脂肪酸组成 ∀将集胞藻 的 δεσ⁄基

因接合转移到缺少该酶的鱼腥藻 中并稳定表

达 受体细胞中产生了 和 ≤ Β 的积累 ∀还发现了

集胞藻 的 δεσ 和 δεσ⁄基因是连锁的 将它们

转入双酶缺陷型的聚球藻 中表达 使受体细胞

产生了亚油酸和 Χ2亚麻酸 ∀此外 将集胞藻的 δεσ⁄

基因转入烟草中表达 使转基因烟草中明显积累了
≈ ∀

真核微藻

真核微藻种类繁多 目前只对极少数种类进行了

研究 如从红藻 Χψανιδιοσχηψζον µερολαε 中克隆了 ∃ ⁄

的基因≈ 从莱茵衣藻 Χηλαµψδοµονασρεινηαρδτιι)中

克隆了叶绿体 2 ⁄∞≥ ∃ ⁄∞≥ 基因≈ 从纤细裸藻

研究综述
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Ευγλενα γραχιλισ 中克隆了 ∃ ⁄∞≥的 ⁄ 全序列

并证实其蛋白产物与 Χαενηοραβιτισελεγανσ中 ∃ 和 ∃

⁄∞≥的产物有很高的同源性≈ ∀

结论与展望

脂肪酸去饱和酶及其基因克隆 ! 转基因技术的

发展 在提高高等植物的耐低温性 !改善植物种子油

的品质 以及获得抗病害 !抗真菌感染等特性的转基

因植物方面 已显示出重大的理论和实践意义 在国

外已获多项专利 ∀特别值得注意的是 某些特殊种类

的微藻 如钝顶螺旋藻 !小球藻 !等边金藻 Ισοχηρψσισ

γαλβανα !三角褐脂藻 !紫球藻 !拟微球藻等经济微藻

能在细胞内大量积累 ° ƒ 如 ! !∞° !⁄
≈ 又具有生物安全性 有的已实现了工业化生产 ∀这

些微藻既可使用去饱和酶的特异性抑制剂来筛选高

产 ° ƒ 的抗性突变型 也可应用转基因技术获得

高产 ° ƒ 的基因工程藻株 再结合工业化生产中

的生态调控 完全有可能实现微藻 ° ƒ 的高效生

产和产品的高值化 对于人类的医疗保健和水产养殖

业都具有重大意义 ∀
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大陈岛黄鱼养殖初具规模 边警全力维护业主权益

素有东海明珠之称的台州市椒江区大陈岛 今年以来紧紧依靠海岛有

利的地理环境 大力发展黄鱼网箱养殖技术 并逐步走上规模化生产 ∀到目

前为止共安放网箱 余只 投放黄鱼苗 余万尾 ∀为了确保养殖户的合

法权益 担负大陈岛社会治安任务的武警浙江省台州市大陈边防派出所的

官兵 全力做好辖区的治安管理工作 他们与有关养殖户签订安全防范责

任状 提高其自我防范的意识 组织船艇定期不定期地对养殖区域进行巡

逻 ∀到目前为止 养殖区未发生黄鱼被盗案件 维护了科学养殖的安全 ∀
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