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近年来, 随着石油资源日趋枯竭、全球性能源短
缺及环境污染等问题日益严重, 开发绿色、清洁的生
物燃料代替传统石化燃料, 已成为国际研究热点。在
生物燃料的众多原料中, 微藻具有光合作用效率高、
含油量高、生长周期短、油脂面积产率高等特点,被
认为是最有潜力替代石油的生物质资源[1]。微藻的营

养需求非常简单 , 对环境适应能力强 , 经过生物冶
炼不仅能生产出生物柴油、优质航空汽油等多种生

物燃料, 而且还能开发出平台化合物、高蛋白食品或
饲料等产品, 可广泛应用于工农业和交通领域[2]。本

文重点针对微藻的筛选和工程改造进行了综述。 

1  能源微藻的优势与问题 

廉价的原料成本以及其来源的广泛性是油脂原

料选择的关键因素[3]。植物由于占用耕地面积、生长

周期长、受气候影响等诸多问题, 而不能成为生物燃
料油脂供应的长久之策[4,5]。而微藻具有“不与农争地, 
不与人争粮”的明显优势[2]。微藻可利用天然海水作

为培养基, 对于淡水资源十分缺乏的中国来说具有
独特的吸引力。发展海洋微藻产业可以充分利用我

国广阔的海域、盐碱滩涂等非耕国土资源。据计算, 
我国盐碱地达 1 000万 hm2, 如果用 1/3的盐碱地养
殖微藻, 所生产的生物柴油就可以满足全国的燃油
需求[6]。 

微藻可直接利用阳光、CO2 及 N、P 等简单营
养物质在胞内合成大量油脂 (主要是甘油三酯)。其
光合作用效率高, 生长周期短, 倍增时间约 3～5 d, 
有的藻种甚至一天可以收获两季, 且微藻脂类含量
是陆地植物远远达不到的[6]。研究表明高等植物种子

脂肪酸含量为干重的 15%~20%, 而微藻脂肪酸含量
在氮元素缺乏时可达细胞干重的 80%[7], 表 1比较了
植物和微藻的油脂含量[8]。田原宇[10]曾经做过测算,

在 1年的生长期内, 1 hm2玉米能产 172 L生物质燃油, 
1 hm2大豆能产 446 L, 1 hm2油菜籽能产 1 190 L, 1 
hm2棕榈树能产 5 950 L, 而 1 hm2微藻能产 9.5×104 
L[9]。现在的柴油价格大约是每吨 7 000 元, 而按照
现在的发展速度, 2014 年微藻生物柴油的成本可降
至 6 500元/a以下。这意味着在未来的数年之内, 微
藻有望代替现在的麻风树和黄连木, 成为生物柴油
的主要原料。1 

另外, 微藻每年可固定的 CO2 大约占全球净光

合产量的 40%[11]。我国 CO2减排任务非常繁重, 中
国煤炭行业的产能目前在 30×108~31×108 t, 1 t煤产
生 2.5 t 的二氧化碳排放, 因此, 碳吸收和碳利用是
今后一个很重要的方向[12]。微藻通过光自养生长过

程, 大规模吸收工业废气中的 CO2, 在实现 CO2 减

排的同时, 生产大量的氧气和油脂 (1 t 藻约可固定
2 t CO2), 既可大幅度降低能源微藻培养成本, 又可
从清洁能源发展机制(Clean development mechanism, 
CDM) 中获得收益。由于生物柴油的市场需求量极
大 (我国每年需求的柴油量约 1 亿 t, 如全部通过光 

 
表 1  各种生物原料油脂含量的比较 

原料 油脂产量 (L/(hm·a)) 
大豆 450.70 
麻荠 582.16 
向日葵 957.75 
麻风树 1896.71 
油椰子 5962.44 
藻类 9389.67~37558.69 
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自养培养的能源微藻来生产, 约需要 3 亿 t 干藻粉, 
可吸收约 6 亿 tCO2), 因此微藻能源产业的发展为缓
解我国 CO2 减排的压力带来了新的希望

[13]。 
然而, 微藻产业发展中还存在成本高、生产效率

低等若干瓶颈问题, 严重制约了产业化发展。其根本
原因是由于目前微藻产业规模小, 很多关键技术及
相关的基础理论方面研究不足, 产业化开发缺乏基
础研究支撑和技术优化与系统集成[13]。目前, 微藻产
业亟待解决以下问题: 优质能源微藻的选育和基因
工程构建; 低成本、高密度培养体系的建立; 高效、
低成本光生物反应器的开发; 高效率、低成本的采收
技术; 微藻的高效能源转化技术等。以上关键技术的
不断突破, 必将大大促进微藻生物柴油的产业化进
程。 

2  微藻的种类 

微藻是一类细胞结构简单、生物速度快的原核

或真核光合微生物。微藻种类繁多, 真核微藻包括绿
藻、硅藻等, 而原核微藻主要指蓝藻[14-15]。微藻广泛

分布于淡水、海水和陆地中, 预计全球微藻种类超过
50 000种, 但现已经鉴定的微藻只有 30 000种[16]。

在过去的几十年中, 微藻研究已在全球掀起一股热
潮, 世界各地还逐步建立了相应的藻类保藏中心。葡
萄牙科英布拉大学(University of Coimbra)的淡水微
藻保藏中心保存了来自全球超过 4 000 多株的淡水
微藻 ; 德国哥廷根大学(Goettingen University)保存
的藻类中 77%为绿藻, 8%为蓝藻; 日本的 NIES拥有
超过 2 150多株约 700种的藻类[2]。这些中心保存的

微藻可供各国学者进一步探索微藻的广泛用途。 

3  高脂微藻的筛选 

很多微藻都富含丰富的脂类物质,但不同微藻油
脂含量有明显差异。高产油率是提高微藻生物柴油

效率与降低成本的必要条件。以高产油率为标准, 油
藻需满足两个基本要求:较高的含油量和较快的生长
速率[17]。美国能源部 1978年就立项支持利用藻类制
备生物柴油的研发工作 , 从海洋和湖泊中分离了   
3 000多种藻类, 从中筛选出 300多种生长快、含油
高的硅藻、绿藻和蓝藻等藻种[18]。近年来, 各国学者
也纷纷利用各种方法筛选微藻, 表 2 列举了不同种
类微藻的油脂含量[2]。从表 2中可以看出, 一些微藻
油脂含量可达干重的 75%, 但产率很低, 如布朗葡

萄藻(Botryococcus braunii); 其他多数微藻, 如小球
藻 (Chlorella), 隐甲藻 (Crypthecodinium), 细柱藻
(Cylindrotheca), 杜 氏 藻 (Dunaliella), 金 藻

(Isochrysis), 微 球 藻 (Nannochloris), 微 拟 球 藻
(Nannochloropsis), 新 绿 藻 (Neochloris), 菱 形 藻
(Nitzschia), 三 角 褐 (Phaeodactylum), 紫 球 藻

(Porphyridium), 扁藻(Tetraselmis)等, 含油量在 20%
到 50%之间, 但相应的产率较高。 

各类微藻中脂肪酸的组成也是筛选能源微藻的

一项重要指标, 因为脂肪酸组成的不同将直接影响
后期微藻燃料的品质[2]。Thomas等[19]分析了 7 种淡
水微藻中的脂肪酸组成, 研究表明, 这 7种微藻都能
合成 C14:0, C16:0, C18:1, C18:2, 和 C18:3 脂肪酸; 
其他一些链长的脂肪酸具有种属特异性, 如纤维藻
(Ankistrodesmus sp.)中产生的 C16:4和 C18:4脂肪酸, 
金藻(Isochrysis sp.)中产生的 C18:4和 C22:6脂肪酸, 
以及微球藻和菱形藻 (Nannochloris sp.)中产生的
C16:2、C16:3和 C20: 5脂肪酸。 

在众多微藻中, 硅藻因其藻体细胞内较高的脂
肪含量, 被认为是最有可能实现产业化生产油脂的
藻类之一[20], 这不仅是由于硅藻中极高的油脂含量, 
还因为其中包含了大量多不饱和脂肪酸[21]。近 30年
来, 对硅藻脂肪酸含量及组成的研究也在不断进行
中[22]。 Dunstan等[23]研究了 14种海洋硅藻脂肪酸组
成 , 测得海洋硅藻主要脂肪酸分别为:14:0、16:0、
16:1、20:5(EPA), 并且 22:6(DHA)的相对含量也在
4%左右。李荷芳等[24]研究新月菱形藻、三角褐指藻、

舟形藻、牟氏角毛藻的脂肪酸组成, 也得到了相同的
结论。 

此外, 产油微藻的筛选还要综合考虑其他因素, 
例如是否可利用容易获得的、简单的营养物质生长, 
或者是否能在特殊的环境下生长等。 

4  环境因子对微藻脂类积累的影响 

研究表明温度、盐度等诸多因素都能影响微藻

油脂的积累和组成。Rao 等[25]发现不同的盐度对微

藻的总脂含量会产生不同的影响。缪锦来等[26]已经

在实验中证明 ,  盐度的提高有利于 2 种绿藻
Pyramidomonas sp.和 Chlorophyeeae L-4积累脂肪。
这可能是因为在高渗透压的环境下, 微藻需要降低
脂肪含量来减弱膜的流动性, 以免更多有害离子流
入细胞内。但盐度对微藻脂类积累的影响因藻种的 
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表 2  不同种类微藻的油脂含量及产率 

微藻种类 
油脂含量 

(% , 细胞干质量)
油脂产率 

(mg/(L·d)) 
生物量的定容产率 

(g/(L·d)) 
生物质的地域产率 

(g/(m2·d)) 
纤维藻(Ankistrodesmus  sp.) 24.0～31.0 — — 11.5～17.4 
布朗葡萄藻(Botryococcus braunii) 25.0～75.0 — 0.02 3.0 
牟氏角毛藻(Chaetoceros muelleri) 33.6 21.8 0.07 — 
钙质角毛藻(Chaetoceros calcitrans) 14.6～16.4/39.8 17.6 0.04 — 
浮水小球藻(Chlorella emersonii) 25.0～63.0 10.3～50.0 0.036～0.041 0.91～0.97 
原始小球藻(Chlorella protothecoides) 14.6～57.8 1214 2.00～7.70 — 
小球藻(Chlorella sorokiniana) 19.0～22.0 44.7 0.23～1.47 — 
Chlorella vulgaris 5.0～58.0 11.2～40.0 0.02～0.20 0.57～0.95 
小球藻(Chlorella sp.) 10.0～48.0 42.1 0.02～2.5 1.61～16.47/25 
蛋白核小球藻(Chlorella pyrenoidosa) 2.0 — 2.90～3.64 72.5/130 
小球藻(Chlorella) 18.0～57.0 18.7 — 3.50～13.90 
绿球藻(Chlorococcum sp.) 19.3 53.7 0.28 — 
寇氏隐甲藻(Crypthecodinium cohnii) 20.0～51.1 — 10 — 
盐生杜氏藻(Dunaliella salina) 6.0～25.0 116.0 0.22～0.34 1.6～3.5/20～38 
杜氏藻(Dunaliella primolecta) 23.1 — 0.09 14 
杜氏藻(Dunaliella tertiolecta) 16.7～71.0 — 0.12 — 
杜氏藻(Dunaliella sp.) 17.5～67.0 33.5 — — 
后棘藻(Ellipsoidion sp.) 27.4 47.3 0.17 — 
纤细裸藻(Euglena gracilis) 14.0～20.0 — 7.70 — 
雨生红球藻(Haematococcus pluvialis) 25.0 — 0.05～0.06 10.2～36.4 
球等鞭金藻(Isochrysis galbana) 7.0～40.0 — 0.32～1.60 — 
富油金藻(Isochrysis sp.) 7.1～33 37.8 0.08～0.17 — 
单胞藻(Monodus subterraneus) 16.0 30.4 0.19 — 
单肠藻(Monallanthus salina) 20.0～22.0 — 0.08 12 
微小绿藻(Nannochloris sp.) 20.0～56.0 60.9～76.5 0.17～0.51 — 
微拟球藻(Nannochloropsis oculata) 22.7～29.7 84.0～142.0 0.37～0.48 — 
微拟球藻(Nannochloropsis sp.) 12.0～53.0 37.6～90.0 0.17～1.43 1.9～5.3 
富油新绿藻(Neochloris oleoabundans) 29.0～65.0 90.0～134.0 — — 
菱形藻(Nitzschia sp.) 16.0～47.0 8.8～21.6 16.0~47.0 8.8～21.6 
卵泡藻(Oocystis pusilla) 10.5 — — 40.6～45.8 

Pavlova salina 30.9 49.4 0.16 — 
路氏巴夫藻(Pavlova lutheri) 35.5 40.2 0.14 — 
三角褐指藻(Phaeodactylum tricornutum) 18.0～57.0 44.8 0.003～1.9 2.4～21 
紫球藻(Porphyridium cruentum) 9.0～18.8/60.7 34.8 0.36～1.50 25 
斜生栅藻(Scenedesmus obliquus) 11.0～55.0 — 0.004～0.74 — 
四棘栅藻(Scenedesmus quadricauda) 1.9～18.4 35.1 0.19 — 
栅列藻属(Scenedesmus sp.) 19.6～21.1 40.8～53.9 0.03～0.26 2.43～13.52 
骨条藻(Skeletonema sp.) 13.3～31.8 27.3 0.09 — 
中肋骨条藻(Skeletonema costatum) 13.5～51.3 17.4 0.08 — 
钝顶螺旋藻(Spirulina platensis) 4.0～16.6 — 0.06～4.3 1.5～14.5/24～51 
极大螺旋藻(Spirulina maxima) 4.0～9.0 — 0.21～0.25 25 
假微型海链藻(Thalassiosira pseudonana) 20.6 17.4 0.08 — 
干扁藻(Tetraselmis suecica) 8.5～23.0 27.0～36.4 0.12～0.32 19 
融合微藻 (Tetraselmis sp.) 12.6～14.7 43.4 0.30 — 
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不同而有所差异。韦芳三等[27]报道盐藻的总脂肪含

量在盐度 40时最大, 100时最小, 并且当盐度大于 40
时, 总脂肪含量随盐度的增加呈现微略变小的趋势。 

温度是影响微藻脂肪含量和脂肪酸种类的重要

因子之一, 不同藻种的脂肪酸最适合成温度不同[28]。

蒋汉明等[29]研究了不同温度下, 三角褐指藻和等鞭
金藻生长及脂肪酸组成。结果表明, 低温有利于三角
褐指藻积累多不饱和脂肪酸, 但含量在 10～20℃之
间差异不显著; 然而等鞭金藻中多不饱和脂肪酸含
量在 20℃时达到最大。Zhu等[30]发现当温度从 30℃
降到 15℃时, Isochrysis galbana 中二十二碳六烯酸
(DHA)和亚麻酸 18:3(n-3)的含量明显升高, 并达最
高水平, 而饱和及单不饱和脂肪酸的含量下降。 

Spoehr 和 Milner[31]最早证明 , 氮缺乏可诱导
Chtorella Pyrenoidosa中脂类含量的增加。该现象后
来在许多其他藻类中得到了证实。在多数情况下, 中
性脂 (主要是甘油三酷 )因氮缺乏在细胞中增加。
Liliana 等[32]研究表明氮短缺或受限时, 会加快微藻
细胞内油脂的积累, Nannochloropsis sp. F&M-M24
在氮缺乏条件下, 油脂含量可达到 60%, 比对照提
高了 20%以上。Thomas等[19]证明在缺乏氮和盐胁迫

的条件下, 可促使所有检测微藻的 C18:1 脂肪酸的
增加, 并能使布朗葡萄藻(B. braunii)中产出 C20:5脂
肪酸。  

Melinda 等 [33]分析表明 , 硅缺乏可使微藻细胞
油脂含量占细胞干重的比例平均增长 24%到 41%。 

刘志媛[34]研究了铁对几种不同代谢类型微藻的

生长和油脂积泉的影响。在指数生长后期向培养基

中补加 Fe3+, 使得绿藻门的小球藻的总脂含量提高
到干物质重的 56.6%, 是低铁培养基中小球藻的 3～
7 倍; 在高铁培基中属于金藻门球等鞭金藻的总脂
含量和细胞生长均高于低铁培养基中的。 

另外, 光照和 CO２浓度也能影响微藻的脂类合

成。Liliana 等 [32]研究表明 , 增加光强度能促使
Nannochloropsis sp. F&M-M24的饱和脂肪酸(14:0和
16:0)和单不饱和脂肪酸(16:1n7和 18:1n9)含量增加。
Chiu 等[35]研究发现 2%CO2 与通入空气相比可以提

高微绿球藻的比生长速率和生物量, 而更高浓度的
CO2则会抑制微绿球藻的生长。 

5  工程微藻研究进展 

当前, 国内外有许多科学家在探索筛选新藻种

的同时, 致力于通过研制“工程微藻”实现规模化养
殖 , 降低成本 , 为获取油脂资源提供一条可靠的途
径。利用基因工程改造微藻脂肪酸调控途径, 可大大
提高微藻脂肪酸的合成能力, 从而实现高油微藻制
备生物燃料的目的。 

脂肪酸合成是油脂合成的基础, 微藻脂肪酸合
成过程涉及很多酶(图 1), 本文重点对脂肪酸生物合
成阶段涉及的限速酶——乙酰辅酶 A 羧化酶和脂肪
酸胞外分泌相关的硫酯酶进行讨论。 

 

图 1  脂肪酸合成途径[36] 
 

5.1  乙酰辅酶 A 羧化酶研究进展 
乙酰辅酶 A 羧化酶(acetyl-CoA carboxylase, 简

写 ACC, EC 6.4.1.2), 能催化生物体中脂肪酸合成的
第一步反应[37], 即由乙酰辅酶 A(acetyl-CoA)转化生
成丙二酸单酰辅酶 A(malonyl-CoA)的反应, 为脂肪
酸和许多次生代谢产物的合成提供底物 [38], 是脂肪
酸合成的限速酶。ACC 酶最早是由 Wakil[39]发现的, 
随后, 分别从菠菜、鼠和酵母细胞中获得了ACC酶[40]。

ACC 对大多数生物来说是必须的, 因其具有为脂肪酸
的合成提供碳源, 限制脂肪酸的合成并控制油脂沉积
等功能, 备受国内外专家学者的普遍关注[41]。  

随着分子生物学的发展, 迄今已从多种生物体
中克隆了 ACC酶基因, 包括大肠杆菌、产油微生物、
拟南芥、大豆、油菜、小麦等[42]。早在 1993年, Cronan
课题组就克隆了大肠杆菌 ACC酶的 accA和 accD基
因, 并与其他两个亚基组成一个复合体共同发挥作
用[43-44]。Davis 等[45]在大肠杆菌中同时表达了内源

ACC 酶基因和内源硫脂酶基因 tesA 后, 脂肪酸合成
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速率提高 6倍(6.6 nmol), 而在单独表达 ACC时, 由
于受到底物反馈抑制作用脂肪酸产量较低 , 仅为
0.08 nmol。Lu 等[46]在大肠杆菌中表达内源 ACC 同
时 , 分别表达了植物硫脂酶和内源硫脂酶基因 , 解
除了反馈抑制, 提高了工程菌脂肪酸合成能力。在  
5 L 发酵罐培养 35 h 时, 胞内游离脂肪酸可到 2.5 
g/L。上述研究主要是基于内源 ACC功能的研究, 但
研究表明, 如果异源表达 ACC 可有效避免底物抑制
作用[47], 提高 ACC 活性, 这一策略在类黄酮生产中
得以充分的验证 [48]。美国再生能源国家实验室

(NREL)于 1995 年将乙酰辅酶 A 羧化酶(ACCase) 
基因转化小环藻成功, 实验室条件下脂质含量可达
60% 以上, 户外生产也可达 40% 以上, 这是一个重
要突破[49]。Dunahay 等[50]也将 ACCase 基因转化入
硅藻 C. cryptica 和 N. saprophila 中, 但并未产生明
显的脂积累。 

5.2  硫脂酶基因研究进展 
硫脂酶(thioesterase, EC: 3.1.2), 广泛存在于动

植物、微生物体内, 在脂肪酸合成过程中催化水解脂
酰-CoA或脂酰基-ACP生成 CoASH或 ACP, 同时释
放出游离脂肪酸的反应[51], 是细胞脂肪酸合成、降解
和转运的关键酶[52]。机体代谢产生的脂肪酸是以胞

内脂形式贮存 , 还是以游离形式存在 , 就取决于硫
脂酶活性的大小[53]。Voelker等[51]在大肠杆菌 β-氧化
缺陷菌株中表达了加州月桂 Umbellularia californica
的中长链乙酰-乙酰硫脂酶基因(AtFatA), 细胞液中
游离脂肪酸含量提高了 4倍。Liu等[54]在蓝藻中过表

达大肠杆菌硫酯酶基因‘tesA 以及外源植物(U. cali-
fornica、C. hookeriana和 C. camphorum)的硫酯酶基
因 TE, 可明显提升蓝藻脂肪酸产量和胞外分泌能力, 
改造后的工程蓝藻胞外脂肪酸含量可达 133 ±12 
mg⁄day/L, 高达细胞干重的 50%。 

6  展望 

由于富含色素、蛋白、多糖以及不饱和脂肪酸

等生物活性物质, 微藻不仅可以转化为高品质的生
物柴油、航空燃料沼气、燃料乙醇等生物燃料, 还可
直接或经加工后用于化工、食品、医药和饲料工业

等。目前, 微藻已实现规模化制备高附加值脂肪酸, 
如二十碳五烯酸(EPA)、花生四烯酸(ARA)、二十二
碳六烯酸(DHA)等重要原料 [55]; 培养的富含虾青素
及油脂的雨生红球藻(Haematococcus pluvialis)可以

实现生物柴油和虾青素的联产[56]。此外, 利用微藻生
产脂肪醇、异戊二烯等平台化学品和海藻纤维等生

物基材料将成为今后微藻产业中的新兴热门产品。

微藻产业将非常具有商业应用前景。 
然而 , 我国微藻产业尚处于起步阶段 , 还存在

成本过高、难以规模放大等若干瓶颈问题, 尚有许多
关键技术有待突破, 相关工程技术需要集成。随着对
藻种选育研究和微藻的工程改造继续深入, 培养条
件、培养方式等的不断改进, 提取、分离和转化等过
程工艺的不断完善, 微藻产品将具有更低的生产成
本, 从而获得更大的市场竞争力。 
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