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微藻油脂合成的转录调控研究进展
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摘要：生物燃料是传统化石燃料的理想替代品，微藻是生产生物燃料的优良原料，通过对微藻油脂

合成和调控的了解，能够有效提高微藻生产生物柴油的效率。转录因子是一种具有特殊功能结构、

行使调控基因表达功能的蛋白质分子，在复杂的油脂合成代谢过程中，转录因子能对代谢过程中多

个酶系进行集体调控，从而促进藻细胞中油脂积累。从微藻油脂的合成途径出发，简要介绍了合成

途径中的关键酶，重点综述了 ｂＺＩＰ、ＭＹＢ、Ｄｏｆ、ｂＨＬＨ转录因子对于微藻油脂合成的调控影响。微
藻油脂合成涉及多个亚细胞单位的多条途径，是一个十分复杂的代谢网络过程，通过基因工程手段

改变合成途径中相关酶的表达可以增加微藻中油脂积累。
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　　随着全球经济迅速发展，能源需求日益增加，传
统的煤炭、石油等化石燃料资源日益减少，环境污染

日益严重，被认为是替代化石燃料的可持续性能

源———生物燃料越来越引起人们的关注，作为第三

代生物燃料之一的微藻生物柴油在世界生物能源生

产中占有重要地位［１］。

微藻是一类在显微镜下才能辨别其形态的微小

藻类的总称，其在陆地、湖泊、海洋中分布广泛。以
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微藻作为生物燃料原料具有油脂含量高、生长周期

短、光合作用效率高、不占用耕地资源、不造成环境

污染等优势［２－４］，故通过大规模培养微藻来制备生

物柴油具有广阔的前景。油脂合成涉及多个亚细胞

单位的多条途径，是一个十分复杂的代谢网络过程，

通过基因工程手段改变合成途径中相关酶的表达可

以增加油脂积累。在油脂合成的代谢网络中，转录

因子能对代谢过程中多个酶系进行集体调控，因此

越来越受到研究者的关注。本文从微藻油脂的合成

途径出发，简要介绍了合成途径中的一些关键酶，重

点综述了ｂＺＩＰ、ＭＹＢ、Ｄｏｆ、ｂＨＬＨ转录因子对于微藻
油脂合成的调控影响，以期为后续微藻脂质代谢过

程的改造提供依据。

１　微藻油脂的合成途径
微藻油脂的合成途径大多是从植物中推断出来

的，主要包括两部分，即脂肪酸的合成和甘油三酯

（ＴＡＧ）的合成，具体见图１。

　注：３－ＰＧＡ．３－磷酸甘油醛；ＤＨＡＰ．磷酸二羟丙酮；ＰＥＰ．磷酸烯醇式丙酮酸；Ｐｙｒｕｖａｔｅ．丙酮酸；Ａｃｅｔｙｌ－ＣｏＡ．乙酰辅酶 Ａ；
Ｍａｌｏｎｙｌ－ＣｏＡ．丙二酸单酰ＣｏＡ；Ｍａｌｏｎｙｌ－ＡＣＰ．丙二酸单酰－ＡＣＰ；Ａｃｅｔｏｔｏａｃｅｔｙｌ－ＡＣＰ．乙酰乙酰－ＡＣＰ；β－Ｈｙｄｏｒｘｙｂｕｔｙｒｙｌ－
ＡＣＰ．β－羟丁酰－ＡＣＰ；Ｔｒａｎｓｂｕｔｅｎｏｙｌ－ＡＣＰ．反式丁烯酰－ＡＣＰ；４∶０－ＡＣＰ．丁酰－ＡＣＰ；１６∶０－ＡＣＰ．软脂酸－ＡＣＰ；１８∶０－
ＡＣＰ．硬脂酸－ＡＣＰ；１８∶１－ＡＣＰ．硬脂酰－ＡＣＰ；Ｃ１６∶０．软脂酸；Ｃ１８∶０．硬脂酸；Ｃ１８∶１．油酸；ＦＦＡ．游离脂肪酸；Ａｃｙ１－ＣｏＡ．脂
酰ＣｏＡ；Ｇ３Ｐ．甘油－３－磷酸；ＬＰＡ．溶血磷脂酸；ＰＡ．磷脂酸；ＤＡＧ．二酰甘油；ＰＫ．丙酮酸激酶；ＰＤＨｃ．丙酮酸脱氢酶复合物；
ＡＣＣａｓｅ．Ａｃｅｔｙｌ－ＣｏＡ羧化酶；ＭＣＡＴ．丙二酸单酰ＣｏＡ－酰基转体蛋白（ＡＣＰ）转酰基酶；ＫＡＳ．酮酯酰ＡＣＰ合成酶；ＫＡＲ．酮酯酰－
ＡＣＰ还原酶；ＨＡＤ．β－羟脂酰－ＡＣＰ脱水酶；ＥＮＲ．烯脂酰－ＡＣＰ还原酶；ＫＡＳⅡ．酮酯酰ＡＣＰ合成酶Ⅱ；ＳＡＤ．硬脂酰脱氢酶；
ＦＡＴ．脂酰基－ＡＣＰ硫酯酶；ＬＡＣＳ．长链脂酰ＣｏＡ合成酶；Ｇ３ＰＤＨ．甘油－３－磷酸脱氢酶；ＧＰＡＴ．甘油－３－磷酸酰基转移酶；
ＬＰＡＡＴ．溶血磷脂酸酰基转移酶；ＰＡＰ．磷脂酸磷酸酶；ＤＧＡＴ．二酰甘油酰基转移酶。ＦＡＳ包括 ＭＣＡＴ、ＫＡＳ、ＫＡＲ、ＨＡＤ、ＥＮＲ
和ＦＡＴ

图１　微藻油脂合成途径

　　（１）脂肪酸的合成：一方面微藻可在自养条件
下，吸收外界 ＣＯ２，在叶绿体中经过卡尔文循环
（Ｃａｌｖｉｎｃｙｃｌｅ）生成３－磷酸甘油醛（３－ＰＧＡ），该过
程是微藻光合固碳生成油脂的关键限速步骤，３－
ＰＧＡ也是糖酵解过程重要的中间体，在后续相应酶的
催化作用下转化为脂肪酸合成的前体物质 Ａｃｅｔｙｌ－
ＣｏＡ。另一方面，微藻能够在异养条件下以培养基
中的葡萄糖（Ｇｌｕｃｏｓｅ）为营养物质，经糖酵解过程合
成丙酮酸（Ｐｙｒｕｖａｔｅ），之后丙酮酸则进一步在丙酮

酸脱氢酶复合物（ＰＤＨｃ）的催化下生成 Ａｃｅｔｙｌ－
ＣｏＡ。Ａｃｅｔｙｌ－ＣｏＡ羧化酶（ＡＣＣａｓｅ）是脂肪酸从头
合成的第一步限速酶，催化 Ａｃｅｔｙｌ－ＣｏＡ生成丙二
酸单酰ＣｏＡ（Ｍａｌｏｎｙｌ－ＣｏＡ），该过程在脂肪酸合成
途径中至关重要，且不可逆转。Ｍａｌｏｎｙｌ－ＣｏＡ在丙
二酸单酰 ＣｏＡ－酰基转体蛋白（ＡＣＰ）转酰基酶
（ＭＣＡＴ）催化下生成丙二酸单酰 －ＡＣＰ（Ｍａｌｏｎｙｌ－
ＡＣＰ）。然后丙二酸单酰 －ＡＣＰ在脂肪酸合成酶复
合体（ＦＡＳ）作用下经过装载、缩合、还原、脱水、再还
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原、释放等多次循环进行长链脂肪酸碳链的延伸，形

成以Ｃ１６和 Ｃ１８为主的游离脂肪酸（ＦＦＡ）。脂肪
酸合成途径中，ＡＣＣａｓｅ［５－６］、ＭＣＡＴ［７－９］、脂酰基 －
ＡＣＰ硫酯酶（ＦＡＴ）［１０］等关键酶的调控作用有助于
促进脂肪酸的生成从而提高ＴＡＧ的积累。

（２）甘油三酯合成途径：ＦＦＡ在长链脂酰 ＣｏＡ
合成酶（ＬＡＣＳ）催化作用下生成脂酰 ＣｏＡ（Ａｃｙｌ－
ＣｏＡ）。葡萄糖经糖酵解途径生成的磷酸二羟丙酮
（ＤＨＡＰ）在甘油－３－磷酸脱氢酶（Ｇ３ＰＤＨ）催化下
生成 ＴＡＧ的前体物质甘油 －３－磷酸（Ｇ３Ｐ）。Ｇ３Ｐ
和 Ａｃｙｌ－ＣｏＡ在甘油 －３－磷酸酰基转移酶
（ＧＰＡＴ）催化作用下生成溶血磷脂酸（ＬＰＡ），ＬＰＡ
在溶血磷脂酸酰基转移酶（ＬＰＡＡＴ）催化下生成磷
脂酸（ＰＡ），ＰＡ在磷脂酸磷酸酶（ＰＡＰ）催化下生成
二酰甘油（ＤＡＧ），ＤＡＧ在二酰甘油酰基转移酶
（ＤＧＡＴ）的催化下生成ＴＡＧ。

在ＴＡＧ合成过程中，前体物质 Ｇ３Ｐ的含量对
ＴＡＧ的积累起至关重要的作用。研究表明，通过合
成酵母的ｇ３ｐｄｈ基因，并将其转入莱茵衣藻过表达，
有利 于 促 进 藻 细 胞 中 油 脂 的 积 累［１１］。而

Ｂａｌａｍｕｒｕｇａｎ［１２］、Ｎｉｕ［１３］等通过过表达三角褐指藻
（Ｐｈａｅｏｄａｃｔｙｌｕｍｔｒｉｃｏｒｎｕｔｕｍ）内源性 ＧＰＡＴ基因，发
现藻细胞中性脂含量较野生型分别提高１．８倍和２
倍，不饱和脂肪酸水平显著升高。因此，通过调控

ＴＡＧ合成途径中的 Ｇ３ＰＤＨ、ＧＰＡＴ、ＬＰＡＡＴ［１４－１５］、
ＤＧＡＴ［１６－１９］有助于藻细胞中油脂的积累。
２　调控微藻油脂合成相关转录因子

转录因子也称反式作用因子，是通过与靶基因

启动子区的顺式作用元件相互作用而调节相关基因

的激活或者抑制转录的一类蛋白质［２０］。转录因子

能对代谢过程中多个酶系进行集体调控。目前发现

对微藻油脂积累具有调控作用的转录因子主要有

ｂＺＩＰ基因家族、ＭＹＢ基因家族、Ｄｏｆ基因家族、
ｂＨＬＨ基因家族等，转录因子调控的靶基因主要包
含糖代谢与油脂合成途径中相关基因，促进藻细胞

中油脂积累。

２．１　ｂＺＩＰ转录因子
碱性亮氨酸拉链（Ｂａｓｉｃｌｅｕｃｉｎｅｚｉｐｐｅｒ，ｂＺＩＰ）蛋

白是广泛存在于真核生物中的一类高度保守的转录

因子家族。ｂＺＩＰ转录因子由一个相对保守的碱性
区域和一个亮氨酸拉链组成［２１］。

Ｂａｉ等［２２］ 发 现 莱 茵 衣 藻 （Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ
ｒｅｉｎｈａｒｄｔｉｉ）ＣＣ－５３２５的 ｂＺＩＰ转录因子突变株
ｃｒｂｚｉｐ２在缺氮条件下 ＴＡＧ积累降低。Ｊｉ等［２３］通过

全基因组分析鉴定出了莱茵衣藻的１７个ｂＺＩＰ转录

因子，通过盐胁迫处理发现莱茵衣藻的细胞生长降

低，光合作用减弱，但脂质积累增加，经 ｑＲＴ－ＰＣＲ
分析发现其中有６个ＣｒｅｂＺＩＰ基因的表达谱在盐胁
迫下发生显著变化，表明某些 ＣｒｅｂＺＩＰ可能在介导
微藻光合作用和脂质积累响应胁迫中发挥重要作

用。Ｌｅｅ等［２４］在小球藻 ＨＳ２中鉴定出了７个内源
性ｂＺＩＰ转录因子，通过异养条件下过表达 ｂＺＩＰ发
现转化子中的脂质和脂肪酸甲酯含量均高于野生

型，且ＡＣＣａｓｅ、酮脂酰ＣｏＡ合成酶（ＫＣＳ）４和ＫＣＳ１１
基因表达量明显增加。

Ｋｗｏｎ等［２５］在微拟球藻 ＣＣＭＰ１７７６中鉴定出的
ｂＺＩＰ同源物 ＮｓｂＺＩＰ１转录因子与 Ｈｕ等［２６］报道的

ｂＺＩＰ转录因子 （ｓ２５９．ｇ７３６２）同源关系最近，
ＮｓｂＺＩＰ１属于Ｃ型ｂＺＩＰ，Ｃ型 ｂＺＩＰ可调节应激条件
下的碳水化合物和脂质代谢，在过表达 ＮｓｂＺＩＰ１转
录因子的转化子中发现其中性脂质含量高于野生

型，在氮限制或高盐条件下转化子中的中性脂质含

量均高于野生型。通过对４个脂质代谢相关基因酰
基辅酶 Ａ结合蛋白（Ａｃｙｌ－ＣｏＡ－ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ，
ＡＣＢＰ）、ＫＡＳ、ＬＡＣＳ和 ＬＰＡＡＴ的 ｑＲＴ－ＰＣＲ分析，发
现随着 ＮｓｂＺＩＰ１的过表达，ＡＣＢＰ、ＫＡＳ、ＬＡＣＳ和
ＬＰＡＡＴ的表达上调，表明ＮｓｂＺＩＰ的表达能够通过调
节脂类代谢基因来提高脂类含量。

２．２　ＭＹＢ转录因子
ＭＹＢ转录因子（Ｖ－ｍｙｂａｖｉａｎｍｙｅｌｏｂｌａｓｔｏｓｉｓ

ｖｉｒａｌｏｎｃｏｇｅｎｅｈｏｍｏｌｏｇ）是植物中普遍存在的最大的
一类转录因子家族之一，因其含有一段保守的 ＤＮＡ
结合区Ｍｙｂ结构域而得名。该结构域通常包含１～
４个不完整的重复序列（Ｒ结构），根据其所包含 Ｒ
结构数目的不同将 ＭＹＢ转录因子家族分为 １Ｒ－
ＭＹＢ家族、Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ家族、３Ｒ－ＭＹＢ家族和
４Ｒ－ＭＹＢ家族４类，其中 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因子对
脂质的合成起着重要的调控作用［２７］。

Ｓｈｉ等［２８］通过转录相关性分析、酵母单杂交和

电泳 移 动 性 转 移 实 验，在 佐 芬 根 色 绿 球 藻

（Ｃｈｒｏｍｏｃｈｌｏｒｉｓｚｏｆｉｎｇｉｅｎｓｉｓ）中发现了一个 Ｒ２Ｒ３－
ＭＹＢ转录因子，其能激活生物素羧基载体蛋白
（ＢＣＣＰ）、酰基载体蛋白 （ＡＣＰ）１、ＫＡＳ、ＨＡＤ、
ＧＰＡＴ２、ＬＰＡＡＴ１等脂质代谢关键酶基因的表达，以
促进佐芬根色绿球藻ＴＡＧ的积累，其原因可能是这
些基因中都有能被其识别并结合的 ＣＮＧＴＴＡ元件。
Ｘｉｎｇ 等［２９］ 从 原 壳 小 球 藻 （Ａｕｘｅｎｏｃｈｌｏｒｅｌｌａ
ｐｒｏｔｏｔｈｅｃｏｉｄｅｓＵＴＥＸ２３４１）中鉴定出了 ６个 Ｒ２Ｒ３－
ＭＹＢ转录因子，通过对 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因子及脂
质合成相关基因表达谱的综合分析，发现转录因子
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ＡｐＭＹＢ３共调控８个油脂合成相关基因的表达，从
而调控油脂合成及积累。

Ｃｈｏｉ等［３０］发现莱茵衣藻 ＣＣ－４５３３的 Ｒ２Ｒ３－
ＭＹＢ１转录因子突变株ｍｙｂ１－１和ｍｙｂ１－２在缺氮
条件下培养 ３ｄ后积累的 ＴＡＧ分别为野生型的
３５％和 ４０％，总脂肪酸含量为野生型的 ６５％和
７０％，缺氮条件下，ｍｙｂ１突变株不能诱导ＦＡＴ１的表
达，而在野生型藻株 ＣＣ－４５３３的叶绿体中过表达
ＦＡＴ１能够促进藻细胞中脂质的积累，表明ＭＹＢ１转
录因子是诱导 ＦＡＴ１表达的必要条件，可促进氮耗
竭条件下莱茵衣藻的脂质积累。Ｌｉ等［３１］证实了

Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ转录因子 ＭＹＢ８９可直接结合 ＢＣＣＰ１、
ＫＡＳＩ、ＫＣＳ１１等位点，抑制这些基因的表达，从而抑
制拟南芥种子中油脂的合成。相反，当ＭＹＢ８９转录
因子功能丧失时，可以促进糖酵解、脂肪酸生物合成

和修饰以及在质体或内质网中的 ＴＡＧ沉积等重要
代谢过程基因的表达，从而促进油脂的积累。这为

研究微藻中ＭＹＢ转录因子对油脂合成的调控作用
提供了新思路。

２．３　Ｄｏｆ转录因子
Ｄｏｆ（ＤＮＡ－ｂｉｎｄｉｎｇｗｉｔｈｏｎｅｆｉｎｇｅｒ）蛋白是植物

中特有的一类转录因子，具有高度保守的ＤＮＡ结合
结构域，该蛋白属于单锌指蛋白超家族，长度为

２００～４００氨基酸，主要由Ｎ－端保守的ＤＮＡ结合结
构域和多功能转录调控的 Ｃ－端结构域两部分组
成。Ｄｏｆ结构域可通过识别植物基因启动子中的
ＡＡＡＧ序列或ＣＴＴＴ序列调控蛋白间的相互作用及
激活基因表达［３２］。

Ｉｂáｅｚ－Ｓａｌａｚａｒ等［３３］通过过表达莱茵衣藻中

的Ｄｏｆ转录因子，发现转化子 Ｄｏｆ９和 Ｄｏｆ１１藻细
胞的总脂肪酸含量高于野生型的，但细胞生长、脂肪

酸组成都没有发生变化。Ｚｈａｎｇ等［３４］将大豆 Ｄｏｆ４
转录 因 子 基 因 转 入 椭 圆 小 球 藻 （Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ
ｅｌｌｉｐｓｏｉｄｅａ）中，在混合营养培养条件下，ＧｍＤｏｆ４的
表达显著提高了小球藻细胞的脂质含量，ｑＲＴ－
ＰＣＲ和酶活性测定结果显示，ＧｍＤｏｆ４显著上调了
转基因小球藻细胞中ＡＣＣａｓｅ基因表达和其酶活性，
表明大豆Ｄｏｆ转录因子通过调控脂质合成途径中关
键酶基因的表达 来 促 进 脂 质 积 累。Ｓａｌａｓ－
Ｍｏｎｔａｎｔｅｓ等［３５］在莱茵衣藻中发现转有 Ｄｏｆ１１的藻
株在硫和氮饥饿下脂肪酸含量显著增加，而且在氮

饥饿条件下，Ｄｏｆ１１转基因藻株积累了更多的棕榈
酸、油酸和亚油酸。Ｔｏｋｕｎａｇａ等［３６］在 小 球 藻

（Ｃｈｌｏｒｅｌｌａｖｕｌｇａｒｉｓ）基因组数据库中筛选出了一个
Ｄｏｆ转录因子，在氮缺乏条件下过表达发现转化子

藻株ＣｖＤＯＦ＃３的单细胞和每毫升培养物的中性脂
质含量分别提高了１．５倍和１．１倍。Ｊｉａ等［３７］在莱

茵衣藻ｃｃ８４９中过表达了一个 Ｄｏｆ转录因子，通过
对中性脂质进行荧光染色发现大多数转基因藻株的

荧光强度高于野生型，其中转基因藻株 Ｔｒａｎｃ－
ｃｒＤＯＦ－１２荧光强度高出野生型菌株１．８倍，其干
物质中总脂肪酸含量比野生型高２３．２４％，参与脂
质代谢的 ＢＣＣＰ１、ＦＡＴ１等基因的表达水平显著上
调，表明Ｄｏｆ转录因子可通过影响参与脂质代谢的
关键基因来增加细胞内脂质积累。

２．４　ｂＨＬＨ转录因子
ｂＨＬＨ（Ｂａｓｉｃｈｅｌｉｘ－ｌｏｏｐ－ｈｅｌｉｘ）超家族以其高

度保守的碱性／螺旋－环－螺旋结构域命名，是第二
大转录因子家族，广泛存在于动植物中［３８］。ｂＨＬＨ
结构域有大约６０个保守氨基酸残基，由２个保守基
序组成，即碱性区域和螺旋 －环 －螺旋区域（ＨＬＨ
区域）。碱性区域参与 ＤＮＡ与其靶基因中的 Ｅ－
ｂｏｘ（通常是ＣＡＮＮＴＧ）或Ｇ－ｂｏｘ（ＣＡＣＧＴＧ）基序的
结合；ＨＬＨ区域由 ２个含有疏水残基的 α螺旋组
成，该区域可以自身形成同源二聚体，也可以与其他

转录因子形成异源二聚体或多聚体发挥作用［３９］。

Ｋａｎｇ等［４０］在微拟球藻 ＣＣＭＰ１７７６中鉴定了２
个ｂＨＬＨ转录因子ＮｓｂＨＬＨ１和ＮｓｂＨＬＨ２，实验证明
ＮｓｂＨＬＨ２参与微拟球藻生长和养分吸收，使用内源
性的ＴＵＢ启动子过表达ＮｓｂＨＬＨ２的转化藻株在生
长前期时的生长速度更快，生物量更高，产生了更多

的脂肪酸甲酯。Ｌｉ等［４１］在小球藻 ＵＴＥＸ１６０２中发
现ｂＨＬＨ家族的２个转录因子在氮限制条件下均上
调表达，并促进了脂质合成。由于该转录因子目前

在藻类中的研究较少，未来可以考虑在不同种类的

微藻中进行研究，丰富其对油脂合成的调控机制。

２．５　其他参与微藻油脂积累的转录因子
除了上述较常见的调控油脂合成的转录因子之

外，还存在一些对油脂合成有影响的转录因子。例

如 ＬＥＡＦＹ ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ １（ＬＥＣ１）、ＬＥＡＦＹ
ＣＯＴＹＬＥＤＯＮ ２ （ＬＥＣ２）、 ＡＢＳＣＩＳＩＣ ＡＣＩＤ
ＩＮＳＥＮＳＩＴＩＶＥ３（ＡＢＩ３）、ＦＵＳＣＡ３（ＦＵＳ３）、ＡＰ２／
ＥＲＥＢＰ型转录因子ＷＲＩＮＫＬＥＤ１（ＷＲＩ１）等，这些转
录因子在拟南芥、油菜［４２］等中的研究较为广泛，在

微藻中仅有少量研究报道。Ｌｉｕ等［４３］将拟南芥

ＬＥＣ１转录因子转入椭圆小球藻，发现了核因子 －Ｙ
（ＮＦ－Ｙ）基因家族的３个成员 ＣｅＮＦ－ＹＡ、ＣｅＮＦ－
ＹＢ和ＣｅＮＦ－ＹＣ，在转基因藻细胞中只有 ＣｅＮＦ－
ＹＡ的表达增强，表明其中一个 ＮＦ－Ｙ成员的表达
可能受到拟南芥 ＬＥＣ１的影响，从而可能导致脂质
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积累的增加。在混合营养培养条件下，转化子的总

脂肪酸含量和总脂含量分别显著提高 ２４２０％ ～
３２．６５％和２２．１４％ ～２９．９１％，自养条件下分别显
著提高２４．４％ ～２８．８７％和２１．６９％ ～３０４５％；且
两种培养条件均不影响转基因藻株的生长速度和生

物量。通过比较ＡｔＬＥＣ１在小球藻和拟南芥中调控
的差异表达基因，发现约５９％的脂质代谢相关基因
在转 ＡｔＬＥＣ１的小球藻中被上调。Ｌｉｕ等［４４］将拟南

芥 ＬＥＣ２ 转 录 因 子 转 入 小 球 藻 （Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ
ｓｏｒｏｋｉｎｉａｎａ）中，其脂肪酸组成与原始藻株几乎没有
差别，但其脂肪酸含量显著增加，且转基因藻株的生

长及光合作用都不受影响。Ｓｈａｎｇ等［４５－４６］通过转

录组测序鉴定了参与脂肪酸生物合成和分解代谢的

基因，并克隆了杜氏盐藻ＦＡＣＨＢ－８１５中的ＷＲＩ１－
Ｌｉｋｅ转录因子。对氮限制和氮充盈条件下该转录
因子的表达分析发现，氮限制显著诱导了其表达，且

可通过调节光合作用、糖酵解途径、三羧酸循环、淀

粉代谢过程中与碳水化合物代谢相关的靶基因，以

促进糖类转化为脂质，从而提高盐藻中脂质的生成。

３　结　语
油脂合成是一个复杂的代谢网络，涉及众多酶

及转录因子的参与。相较于提高单个酶调控油脂合

成，转录因子的调控可能具有更大的效率。目前已

有一些转录因子在微藻中被鉴定出来，用于调节油

脂的积累，但是由于微藻种类繁多，不同藻种之间存

在差异，不同种属之间转录因子调控也存在差异，转

录因子间也存在相互调控，也可同时调控代谢途径

上的多个基因。故还需加强对转录因子的调控研

究，这对未来产生具有优良特性的转基因生物具有

重要意义。另外，通过对陆生植物相关转录因子间

网络调控的研究，对于改造微藻成为高产油脂的藻

株也可提供借鉴意义。
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ｔｙｐｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｉｎｃｒｅａｓｅｓｌｉｐｉｄｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎ
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ＢｉｏｃｈｅｍＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１９，１８９（１）：１１６－１２８．
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［１８］高红亮，谭静，常忠义，等．一种提高大豆多糖水溶液透
明度的方法：ＣＮ２０１３１００６１３０６．３［Ｐ］．２０１３－０５－２９．

［１９］Ｇ ＣＡＭ，ＷＩＳ＇ＮＩＥＷＳＫＡＭ，ＮＯＷＩＣＫＩＰ．Ｂｉｏｃｈａｒｓａｎｄ

ａｃｔｉｖａｔｅｄｃａｒｂｏｎｓａｓａｄｓｏｒｂｅｎｔｓｏｆｉｎｏｒｇａｎｉｃａｎｄｏｒｇａｎｉｃ
ｃｏｍｐｏｕｎｄｓｆｒｏｍｍｕｌｔｉｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｙｓｔｅｍｓ：Ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ／ＯＬ］．
ＡｄｖＣｏｌｌｏｉｄＩｎｔｅｒｆａｃｅＳｃｉ，２０２２，３０５：１０２６８７［２０２３－０２－
１３］．ｈｔｔｐｓ：／／ｄｏｉ．ｏｒｇ／１０．１０１６／ｊ．ｃｉｓ．２０２２．１０２６８７．
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ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎａｎｄｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎｏｎａｌｐｈａ－ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｙｏｆａｃｉｄｉｃｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｆｒｏｍＡｎｎｏｎａｓｑｕａｍｏｓａ
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ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｐｏｌｙｇｏｎａｔｕｍ ｓｉｂｉｒｉｃｕｍ
ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ［Ｊ／ＯＬ］．ＣａｒｂｏｈｙｄｒＰｏｌｙｍ，２０２２，２９１
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［２２］ＨＡＬＬＩＷＥＬＬＢ，ＧＵＴＴＥＲＩＤＧＥＪＭ，ＡＲＵＯＭＡＯＩ．
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ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ，ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎａｎｄｉｍｍｕｎｏｍｏｄｕｌａｔｏｒｙａｃｔｉｖｉｔｙ
ｏｎＲＡＷ２６４．７ｃｅｌｌｓｏｆｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓｆｒｏｍＴｒｉｃｈｏｓａｎｔｈｅｓ
ｋｉｒｉｌｏｗｉｉＭａｘｉｍｓｅｅｄｓ［Ｊ］．ＩｎｔＪＢｉｏｌＭａｃｒｏｍｏｌ，２０２０，
１６４（１）：２８６１－２８７２．
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ｏｆｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓｅｘｔｒａｃｔｅｄｆｒｏｍ Ｑｉｎｇｚｈｕａｎｂｒｉｃｋｔｅａ
［Ｊ］．ＩｎｔＪＢｉｏｌＭａｃｒｏｍｏｌ，２０１７，１０１：７６８－７７５．

［２５］韩明会，刘彦涛，朱妙馨，等．不同温度下分级水提罗
望子多糖的结构与性质［Ｊ］．林业工程学报，２０１８，３
（５）：７１－７７．

［２６］ＬＩＸ，ＸＩＡＷ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ，ｄｅｇｒｅｅｏｆｄｅａｃｅｔｙｌａｔｉｏｎ
ａｎｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｗｅｉｇｈｔｏｎｅｍｕｌｓｉｆｙｉｎｇｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓｏｆｃｈｉｔｏｓａｎ
［Ｊ］．ＩｎｔＪＢｉｏｌＭａｃｒｏｍｏｌ，２０１１，４８（５）：７６８－７７２．

［２７］ＳＨＡＯＰ，ＦＥＮＧＪ，ＳＵＮＰ，ｅｔａｌ．Ｒｅｃｅｎｔａｄｖａｎｃｅｓｉｎ
ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｆｏｏｄ ｅｍｕｌｓｉｏｎ ｂｙ ｐｌａｎｔ
ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ［Ｊ／ＯＬ］．ＦｏｏｄＲｅｓＩｎｔ，２０２０，１３７：
１０９３７６［２０２３－０２－１３］．ｈｔｔｐｓ：／／ｄｏｉ．ｏｒｇ／１０．１０１６／ｊ．
ｆｏｏｄｒｅｓ．２０２０．１０９３７６．

［２８］ＪＩＮＱ，ＬＩＸ，ＣＡＩＺ，ｅｔａｌ．Ａｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｃｏｒｎｆｉｂｅｒ
ｇｕｍ，ｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃａｌｌｙｍｏｄｉｆｉｅｄｓｔａｒｃｈ，ｇｕｍａｒａｂｉｃａｎｄ
ｓｏｙｂｅａｎｓｏｌｕｂｌｅｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ：Ｉｎｔｅｒｆａｃｉａｌｄｙｎａｍｉｃｓ，
ｖｉｓｃｏｅｌａｓｔｉｃｒｅｓｐｏｎｓｅａｔｏｉｌ／ｗａｔｅｒｉｎｔｅｒｆａｃｅｓａｎｄｅｍｕｌｓｉｏｎ
ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ［Ｊ］．ＦｏｏｄＨｙｄｒｏｃｏｌｌｏｉｄ，２０１７，
７０：３２９－３４４．

［２９］张权，陈洁，曾茂茂，等．制造过程对可溶性大豆多糖
结构和产物起泡性的影响［Ｊ］．食品与机械，２０２０，３６
（７）：３３－３８．

［３０］陈洋，张行荣，尚衍波，等．起泡剂性能测试方法及影
响泡沫稳定性的因素［Ｊ］．中国矿业，２０１４，２３（Ｓ２）：
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